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1. Lo sviluppo sostenibile in agricoltura 
 
L’esigenza di conciliare le attivita’ economiche con la salvaguardia 
ambientale ha aperto, a partire dagli anni ’70, un vasto dibattito internazionale che ha 
portato alla "Conferenza mondiale su ambiente e sviluppo" di Rio de Janeiro del 1992 
nella quale e’ diventato fondamentale il concetto di “sviluppo sostenibile”. Secondo 
questo principio, gia' formulato nel rapporto Brundtland del 1987 e successivamente 
ripreso dalla Commissione mondiale sull'ambiente e lo sviluppo dell'ONU (World 
Commission on Environment and Development) "lo sviluppo e' sostenibile se e’ in 
grado di soddisfare i bisogni delle generazioni presenti senza compromettere la 
possibilità per le generazioni future di soddisfare i propri”. Sebbene parta da una 
visione antropocentrica dello sviluppo, questa definizione permette di sintetizzare 
alcuni aspetti importanti del rapporto tra sviluppo economico, equità sociale e rispetto 
dell'ambiente. Negli ultimi anni il concetto di sviluppo sostenibile ha subito una 
evoluzione verso una visione piu’ ampia e globale che, oltre alla dimensione 
economica, sociale ed ambientale, tiene conto anche della diversità culturale della 
popolazione umana, poiche', secondo l'UNESCO, "la diversità culturale è necessaria 
per l'umanità quanto la biodiversità per la natura". Il nuovo concetto di sviluppo 
sostenibile ha contribuito a generare approcci multidisciplinari sia nelle iniziative 
politiche che nella ricerca e attualmente, nonostante difficoltà oggettive e resistenze 
per il suo recepimento in quadro normativo, nei paesi avanzati l’applicazione del 
principio della sostenibilita’ e’ ormai ritenuta indispensabile in tutti i settori 
economici.  
Considerando che l'agricoltura occupa circa un terzo della superficie del 
pianeta (www.faostat.fao.org) e che costituisce l'attività centrale di buona parte della 
popolazione mondiale, si intuisce l'importanza che l'attività agricola riveste per la 
tutela dell'ambiente naturale. L'inquinamento ambientale, la frammentazione degli 
habitat, la perdita di biodiversità, lo sfruttamento eccessivo delle risorse naturali e 
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l'accelerato consumo delle risorse idriche possono essere anche frutto di pratiche 
agricole e di un utilizzo del suolo inappropriati.  
Nel tentativo di dare una risposta alle urgenti questioni in materia di 
salvaguardia ambientale e tutela della salute umana, l'Unione Europea, a partire dalla 
fine degli anni '80, ha iniziato una progressiva integrazione delle problematiche 
ambientali nella normativa che disciplina la Politica Agricola Comunitaria (PAC). 
Una prima svolta si e’ avuta nel 1992, quando e’ stata resa obbligatoria per gli Stati 
membri l’attuazione di programmi agroambientali nell’ambito dei piani di sviluppo 
rurale ed inoltre, attraverso il Regolamento 2078, il rilascio di incentivi per gli 
operatori agricoli e’ stato subordinato all'assunzione di impegni per la salvaguardia 
ambientale.  
La necessita' di mettere in atto strategie di sviluppo sostenibile nella gestione 
degli agroecosistemi, temi fondamentali del programma d'azione “Agenda 2000” 
sottoscritto il 26 marzo 1999 dai capi di Stato e di governo al termine del Consiglio 
europeo di Berlino e, conseguentemente, l'urgenza di una revisione negli interventi 
indirizzati all'agricoltura ed allo sviluppo rurale, hanno portato alla riforma della PAC 
del 2003 mediante la quale "la Comunità si propone di ottenere un corretto equilibrio 
tra una produzione agricola competitiva e il rispetto della natura e dell’ambiente". Tra 
le nuove misure adottate, la novita' principale e' costituita dalla cosiddetta 
"condizionalita' obbligatoria" dei pagamenti: in base a questo principio gli agricoltori 
sono obbligati al rispetto delle norme in materia di salvaguardia ambientale, sicurezza 
alimentare, sanità animale e vegetale e protezione degli animali, come pure 
all'obbligo di mantenere la terra in buone condizioni agronomiche ed ecologiche per 
poter beneficiare delle sovvenzioni comunitarie.  
 
 
2. Il contributo delle micorrize nell'agricoltura sostenibile 
 
Il miglioramento della sostenibilita' degli agroecosistemi richiede che si 
verifichino contemporaneamente tre condizioni: la sostenibilita’ nell’uso delle risorse, 
in modo da garantire l'attivita' produttiva futura, la sostenibilita’ economica, 
attraverso il mantenimento di livelli di reddito adeguati, e la sostenibilita’ per la salute 
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umana, intesa sia come sicurezza alimentare dei consumatori che come tutela degli 
operatori. Cio' si realizza attraverso l'applicazione sinergica di norme tecniche e 
metodologie operative atte a ridurre e razionalizzare l'impiego di fattori produttivi, 
privilegiando  l'uso di risorse rinnovabili e garantendo in questo modo l'ottenimento 
di produzioni di alta qualita'.  
Per il raggiungimento di tali obiettivi, nei sistemi agricoli sostenibili si cerca 
di salvaguardare e valorizzare gli equilibri naturali presenti nell’agroecosistema allo 
scopo di ricreare un sistema complesso ed equilibrato che permetta di sfruttare i 
processi naturali vantaggiosi.  
Tra questi grande importanza assumono le attivita’ microbiche presenti nel 
terreno, per il contributo insostituibile che danno al mantenimento della fertilita’ del 
suolo, vero anello centrale in ogni sistema colturale che si prefigga una riduzione 
dell’impatto ambientale dell’attivita’ agricola e una sostenibilita’ nel tempo di tale 
processo produttivo. 
Tra i microrganismi utili presenti nel terreno, particolarmente importanti 
risultano essere i funghi micorrizici che, data la loro ubiquità ed il loro diretto 
coinvolgimento nei meccanismi nutrizionali della pianta ospite, rivestono un ruolo 
centrale e insostituibile . 
Nella quasi totalita' delle piante presenti in natura, infatti, il sistema radicale e' 
costituito dalla simbiosi di tipo mutualistico tra le radici della pianta stessa e un 
numeroso gruppo di funghi presenti nel suolo (Smith e Read, 1997). Questa 
associazione prende il nome di "micorriza" (dal greco mykos: fungo, e rhiza: radice), 
termine coniato nel 1885 dallo studioso tedesco Albert Bernard Frank, il quale 
osservo' queste strutture nelle radici di alberi di alto fusto e, oltre a fornire una 
descrizione morfologica di tale associazione, ne suggeri' per primo un ruolo attivo 
nell'interazione pianta-fungo. 
Alla base del successo ecologico delle micorrize ci sono i vantaggi nutrizionali 
che ne derivano per entrambi i simbionti: il fungo migliora la nutrizione minerale 
dell'ospite cedendo alla pianta acqua ed elementi nutritivi mentre la pianta rifornisce 
il fungo, organismo chemioeterotrofo, dei carboidrati prodotti attraverso la 
fotosintesi. Sebbene per l'organismo vegetale questo tipo di associazione non possa 
essere definita “simbiosi obbligata” in senso stretto, dal momento che la pianta,  nella 
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maggior parte dei casi, puo' crescere anche in assenza del simbionte fungino, le 
micorrize svolgono un ruolo cosi’ importante in quasi tutti gli ecosistemi terrestri da 
poter essere considerate "ecologicamente obbligate".  
I funghi micorrizici possono contribuire alla realizzazione di sistemi colturali a 
maggiore sostenibilita’ ambientale attraverso una molteplicita’ di azioni 
interdipendenti tra loro.  
Innanzi tutto la presenza della simbiosi micorrizica, agendo non soltanto sulla 
fisiologia della pianta ospite ma su tutti i processi che si svolgono nell'ecosistema, e’ 
in grado di influire sulla composizione e la stabilita’ della comunita' vegetale e 
microbiologica del suolo (Rillig, 2004), favorendo l’instaurazione degli equilibri 
dinamici che sono garanzia di una maggiore stabilita’ dell’agroecosistema.  D’altra 
parte questi endofiti, contribuendo al mantenimento della fertilita’ del terreno e alla 
difesa dai patogeni, permettono di ridurre l’impiego degli inputs chimici senza 
compromettere i risultati quali-quantitativi della coltura stessa e, per questa ragione, 
vengono considerati come dei veri "fertilizzanti biologici" (Giovannetti, 2006), 
particolarmente importanti nella gestione sostenibile degli agroecosistemi .  
Dobbiamo considerare infine che le pratiche agricole applicate nell’agricoltura 
convenzionale possono alterare il naturale ciclo del carbonio, favorendo la 
conversione del carbonio organico del suolo in CO2 atmosferica, con conseguenze 
negative sia per la qualita' del suolo che per la produttivita' agricola, ma soprattutto 
per l’ambiente. Sono infatti di drammatica attualita’ i problemi conseguenti al 
progressivo incremento della concentrazione atmosferica di CO2 e degli altri gas-serra 
(global change). A tale proposito si ritiene che l’attivita’ agricola convenzionale abbia 
un considerevole impatto sull’incremento delle emissioni di gas serra di origine 
antropica che viene stimato del 25% per la CO2, del 50% per il metano e del 75% per 
il protossido di azoto (Tubiello & Fischer, 2007) e pertanto cambiamenti nella 
gestione degli agroecosistemi risultano indispensabili e urgenti. Tuttavia, mentre le 
perdite di carbonio dal suolo sono ben documentate, piu' problematico e' stabilire 
quali strategie possono essere messe in atto per stabilizzare o incrementare 
l'immagazzinamento del carbonio nel terreno. 
Molto interessante a riguardo risulta la potenzialita’ dei funghi micorrizici di 
intervenire nel normale svolgimento del ciclo del carbonio agendo come " sink" di 
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fotosintetati, ovvero come strumento di sottrazione dall'atmosfera ed 
immagazzinamento nel suolo del carbonio assimilato dalla pianta. In questo modo la 
salvaguardia o il potenziamento della biomassa fungina nel suolo potrebbe essere 
visto come uno strumento in grado di contribuire ad una maggiore sostenibilita’ 
dell’attivita’ agricola attraverso  un duplice beneficio: la riduzione di “gas serra“ e 




3. La simbiosi micorrizica: caratteristiche anatomiche, biochimiche e fisiologiche 
 
Come e' noto le simbiosi, associazioni tra specie diverse che persistono nel 
tempo, sono molto diffuse in natura e si ritiene che abbiano avuto un ruolo importante 
nell'evoluzione della vita sul nostro pianeta. Dati molecolari e fossili dimostrano che 
la simbiosi micorrizica e’ comparsa sul nostro pianeta circa 450 milioni di anni fa 
(Redecker et al., 2000) e che ha rappresentato un fattore fondamentale per la 
colonizzazione delle terre emerse;  i funghi micorrizici, infatti, avrebbero permesso ai 
primi organismi vegetali, dotati di un apparato radicale molto limitato, di svincolarsi 
dall'ambiente acquatico, favorendone l’insediamento in condizioni ambientali 
differenti (Malloch et al., 1980). 
 La simbiosi micorrizica ha una diffusione enorme nel regno vegetale: si 
calcola che piu' del 90% delle piante esistenti in natura, che vivono nei principali 
biomi terrestri, dalla regioni sub-artiche a quelle equatoriali, formino questo tipo di 
associazione (Read, 1991). Aree che risultano differenti per clima, latitudine, 
vegetazione, tipo di suolo e disponibilita' di elementi nutritivi, sono caratterizzate da 
micorrize di tipo differente. Gli unici ambienti in cui la simbiosi micorrizica e' 
completamente assente sono gli ambienti acquatici e quelli perennemente coperti dai 
ghiacci. Inoltre, la simbiosi micorrizica e' assente in un limitato numero di specie 
appartenenti prevalentemente ad alcune famiglie delle Angiosperme, quali ad 
esempio Chenopodiaceae, Cruciferae, Cariofillaceae, Cyperaceae, Juncaceae, che 
mostrano un'incompatibilita' verso i funghi micorrizici (Newman & Reddel, 1987).        
A seconda delle caratteristiche morfo-funzionali della associazione, le 
micorrize si distinguono in: ectomicorrize, ectoendomicorrize, endomicorrize. Le tre 
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principali tipologie, distinguibili prevalentemente in base allo sviluppo del fungo 




Fig. 1 -  Principali tipi di micorriza identificati in base alla forma delle strutture fungine e alle 
modalita’ di sviluppo del fungo all’interno della radice (Bonfante, 2006). 
 
 
Le ectomicorrize, che sono formate da Ascomiceti, Basidiomiceti e 
Deuteromiceti, sono tipiche degli ambienti forestali e nel complesso interessano il 3% 
delle fanerogame.  In esse il micelio fungino si sviluppa prevalentemente all'esterno 
della radice, formando un rivestimento detto mantello o micoclena, e soltanto poche 
ife penetrano nel parenchima corticale, con percorso esclusivamente intercellulare, 
formando il cosidetto reticolo di Hartig. Le ife fungine che esplorano il terreno 
circostante la radice, grazie alla produzione di enzimi idrolitici ed ossidativi,  
svolgono un ruolo importante nella mineralizzazione del fosforo e dell'azoto organico. 
 Nelle ectoendomicorrize il simbionte fungino, pur formando un mantello di ife 
intorno alla radice come nel caso precedente, e' anche in grado di penetrare all'interno 
delle cellule radicali formando una struttura con funzione austoriale che, in alcuni 
casi,  prende la forma di un gomitolo (Fig. 1); questo tipo di micorrize hanno una 
 9
diffusione limitata in natura essendo presenti in alcune Ericales, dove formano 
ectoendomicorrize arbutoidi, in alcune conifere (Pinus, Larix e Picea) che 
normalmente o per gran parte della loro vita formano ectomicorrize, ed in alcuni 
generi, quali ad esempio Monotropa (ectoendomicorrize monotropoidi), dove 
assumono un ruolo particolare per il fatto che le piante ospiti sono generalmente 
aclorofilliche. Le ectoendomicorrize possono essere formate da Basiomiceti che, su 
altre specie vegetali, determinano la formazione di  associazioni ectomicorriziche. 
Nelle endomicorrize il fungo si sviluppa abbondantemente all'interno del 
parenchima corticale, con crescita sia inter che intracellulare; questo tipo di micorrize 
si distinguono a loro volta in micorrize ericoidi, delle Orchidee e arbuscolari (Fig. 1). 
Le endomicorrize ericoidi sono presenti in piante appartenenti alla famiglia 
delle Ericaceae caratterizzate da radici molto fini; in queste piante lo strato corticale 
della radice e' molto sottile ed il fungo colonizza l'epidermide, arrivando ad occupare 
piu' dell'80% del tessuto radicale. Per lungo tempo si e' ritenuto che questo tipo di 
endomicorrize fossero sviluppate da un unico tipo di Ascomicete, l'Hymenoscyphus 
ericae, ma successivamente sulle radici di queste piante  sono stati individuati altri 
Ascomiceti per cui e' probabile che la diversita' fungina, anche in questo tipo di 
micorrize, sia molto maggiore rispetto a quella precedentemente conosciuta.  Pur 
essendo presenti in un numero limitato di specie vegetali, questo tipo di micorrize 
sono molto importanti dal punto di vista ecologico perche', in ambienti caratterizzati 
da terreni acidi e poveri come le brughiere, la tundra artica e le zone alpine, 
permettono l'insediamento di piante considerate essenziali per la colonizzazione degli 
ambienti sfavorevoli. 
Nelle orchidee la presenza delle micorrize si rivela addirittura indispensabile 
per la germinazione del seme, dato che il simbionte fungino infetta le cellule del 
sospensore dell'embrione permettendo la traslocazione delle sostanze nutritive. 
Successivamente, l'apparato radicale della piante verra' infettato in modo permanente 
da uno o piu' funghi diversi provenienti dal terreno circostante. Nel caso di orchidee 
aclorofilliche, la dipendenza dal fungo simbionte per la nutrizione non solo minerale 
ma anche carboidratica rimane necessaria anche nella fase adulta, durante la quale 
vengono attuate raffinate strategie per l'acquisizione degli zuccheri. Piante 
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parzialmente o totalmente dipendenti dal fungo simbionte per l'acquisizione di 
carbonio organico vengono chiamate "micoeterotrofe" (Leake, 1994b). 
Le endomicorrize che risultano  piu' interessanti da un punto di vista 
agronomico, tuttavia,  sono quelle di tipo arbuscolare, dato che questo tipo di 
associazione e' presente nella maggior parte delle piante coltivate, sia erbacee che 
arboree.  
E' da ricordare, infine, che in alcune specie vegetali, e' possibile ritrovare sulla 
radice, contemporaneamente o in fasi successive dello sviluppo,  tipi differenti di 
micorrize o differenti  simbionti fungini; in queste situazioni, le differenze funzionali 
associate ai diversi tipi di micorrize potrebbero garantire alla pianta piu' ampi benefici 
soprattutto in campo nutrizionale. 
 
 
4 - Le  micorrize arbuscolari 
 
Le micorrize arbuscolari sono le piu' diffuse in natura, sia da un punto di vista 
geografico, essendo presenti in regioni comprese tra la fascia tropicale e quella sub-
polare, sia da un punto di vista botanico, dato che questo tipo di simbiosi viene 
formata in tutte le divisioni del regno vegetale (Briofite, Pteridofite, Spermatofite), 
anche se prevale nelle Angiosperme (Harley & Smith, 1983). In questo tipo di 
micorrize lo sviluppo intracellulare del fungo e' caratterizzato dalla presenza di organi 
austoriali detti arbuscoli, costituiti da ramificazioni sottilissime delle ife all'interno 
delle cellule del parenchima corticale, a livello delle quali avvengono gli scambi 
nutrizionali tra i due partners (Smith & Read, 1997). Spesso si ha anche la presenza di 
vescicole, intra o intercellulari, contenti sostanze lipidiche ed aventi funzione di 
riserva. La colonizzazione radicale e' accompagnata dallo sviluppo di una estesa rete 
di ife che circondano la radice e esplorano il terreno circostante. 
I funghi micorrizico-arbuscolari (MA), attualmente inclusi nel nuovo phylum 
Glomeromycota, non mostrano specificita' d'ospite in senso stretto, ossia uno stesso 
fungo puo' infettare specie vegetali diverse e, viceversa, una stessa pianta puo' essere 
micorrizata da specie fungine differenti; tuttavia, nei diversi binomi fungo-pianta 
ospite l'infettivita' dell’endofita e l'efficienza della simbiosi puo' variare 
notevolmente, influenzando in modo rilevante il successo dell'interazione. 
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4.1 - Il ciclo vitale dei funghi micorrizico-arbuscolari 
I funghi MA sono organismi multicariotici (polinucleati), asessuali,  che si 
comportano come simbionti obbligati e pertanto il loro ciclo vitale puo' compiersi 




Fig. 2 -   Ciclo vitale dei funghi micorrizico-arbuscolari (Giovannetti, 2000)  
 
I meccanismi che regolano il riconoscimento tra i due partners e che 
permettono la realizzazione della simbiosi, sono stati oggetto di numerosi studi per 
comprendere le complesse interazioni che portano, attraverso successivi meccanismi 
di reciproco riconoscimento e conseguente modificazione dell'espressione genica, alla 
completa integrazione tra i due organismi.  
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All'interno del loro ciclo vitale possiamo distinguere due fasi, una presimbiotica 
ed una simbiotica, caratterizzate da un diverso comportamento a livello biochimico, 
metabolico e funzionale del fungo. 
 
4.1.1 - La fase presimbiotica 
Le spore presenti nel terreno, in condizioni ambientali adatte, germinano dando 
origine ad un micelio pre-simbiotico la cui crescita, tuttavia, si arresta precocemente 
se non riesce a stabilire un rapporto simbiotico con l’ospite (Giovannetti et al., 2000). 
L'arresto della crescita e' seguito da una fase di retrazione del protoplasma dagli apici 
ifali, con successiva formazione di setti di separazione tra i  segmenti ifali vuoti e 
quelli vitali; cio' e' stato interpretato come un processo di riallocazione delle risorse, 
funzionale al mantenimento delle limitate disponibilita' energetiche delle ife 
germinative (Logi et al., 1998). L'arresto della crescita comporta il ritorno ad uno 
stato di dormienza che puo' successivamente dare ai propaguli fungini la possibilita' 
di una nuova germinazione (Koske, 1981). 
Lo studio della germinazione delle spore ha permesso di approfondire le 
conoscenze relative allo sviluppo del micelio dei funghi MA ed in particolare e’ 
risultato che le anastomosi, strutture gia’ descritte negli Ascomiceti e Basidiomiceti, 
vengono largamente realizzate anche nei funghi che formano questo tipo di simbiosi 
micorrizica. E’ stato osservato, infatti, che ife originatesi dalla stessa spora o da spore 
differenti dello stesso isolato fungino sono in grado di fondere e di realizzare una 
continuita’ citoplasmatica tra le ife, attraverso la quale puo’ verificarsi il passaggio di 
nuclei (Giovannetti et al., 1999). Dal momento che le spore dei funghi MA sono 
multinucleate e che queste sono risultate multigenomiche, lo scambio di nuclei che si 
realizza attraverso le anastomosi potrebbe rappresentare un meccanismo genetico 
interessante, in assenza di ricombinazione sessuale (Sanders, 1999). La realizzazione 
di anastomosi, presente nel genere Glomus, mancherebbe invece nei generi 
Gigaspora e Scutellospora (Giovannetti et al., 1999). Inoltre, la mancata formazione 
di anastomosi quando vengono messe in contatto spore appartenenti a specie o generi 
differenti (Giovannetti et al., 1999), dimostra che i funghi MA, anche allo stato 
presimbiotico, sono in grado di discriminare tra interazioni compatibili e 
incompatibili.  
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Sorprendentemente e’ risultato che neppure isolati fungini della stessa specie 
ma provenienti da aree geografiche differenti sono in grado di fondere, suggerendo  
che l’isolamento geografico possa originare la comparsa meccanismi di 
incompatibilita’ anche all’interno della stessa specie (Giovannetti et al., 2003). 
 
4.1.2 - La fase simbiotica 
Il passaggio dallo stato pre-simbiotico a quello simbiotico, comporta notevoli 
cambiamenti metabolici sia per il fungo (Saito, 1995) che per la pianta (Shachar-Hill 
et al., 1995). La presenza di radici suscettibili influisce notevolmente sullo sviluppo 
delle ife, suggerendo che, prima ancora che avvenga il contatto tra le pareti cellulari 
dei due simbionti, si verifichi uno scambio di segnali di riconoscimento tra le radici 
della pianta ospite e i funghi MA presenti nel suolo (Becard & Piche, 1989). La 
presenza di segnali chimici specifici negli essudati radicali delle piante ospiti e' in 
grado di stimolare una morfogenesi differenziale delle ife fungine, caratterizzata da 
perdita della dominanza apicale ed intensa ramificazione delle ife  (Giovannetti et al., 
1993b; Giovannetti et al., 1994). 
Stabilito il contatto con la radice, il micelio fungino comincia la formazione 
degli appressori, strutture infettive costituite da un ifa allargata che aderisce alla 
superficie radicale per permettere la penetrazione di un’ifa all'interno della radice 
stessa. La formazione degli appressori e' un evento importante del riconoscimento tra 
i due simbionti e, nel caso di combinazioni incompatibili, la formazione di queste 
strutture non viene realizzata (Giovannetti et al., 1993a). In mutanti non-ospiti di 
Pisum sativum L., inoltre,  e' stata osservata la formazione di inspessimenti della 
parete delle cellule radicali in corrispondenza degli appressori formati dal fungo che 
possono costituire una reazione di difesa della pianta al momento del contatto tra i 
due partners (Gollotte et al., 1993). 
Superata questa fase di riconoscimento, le ife fungine penetrano attraverso 
l'epidermide e cominciano a diffondersi intercellularmente negli strati piu' esterni del 
parenchima, formando talvolta degli avvolgimenti intracellulari detti "coils". La 
maggior parte dello sviluppo del fungo, tuttavia, si ha negli strati piu' interni del 
parechima corticale dove si verifica la formazione degli arbuscoli (Fig. 3). La 
realizzazione di queste strutture e' un segno evidente dell'integrazione tra i due 
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organismi coinvolti; gli arbuscoli rappresentano, infatti, il sito dove avvengono gli 
scambi nutrizionali tra i due partners e sono l'espressione di una serie complessa di 




Fig. 3 - Arbuscoli formati dal fungo G. mosseae all’interno di cellule radicali di girasole. 
 
 
Esistono alcuni casi in cui il fungo, pur riuscendo ad infettare la radice e a 
diffondere le sue ife nel parenchima corticale, non e' in grado di formare arbuscoli; a 
questo riguardo e’ stato osservato che, innestando il germoglio di una pianta non-
ospite (Lupinus albus L.) su una pianta che forma micorrize arbuscolari (Pisum 
sativum L.) non si riduce la frequenza dell'infezione micorrizica ma si inibisce 
completamente la formazione di arbuscoli (Gianinazzi-Pearson & Gianinazzi, 1989). 
La formazione dell'arbuscolo comincia con la penetrazione di un'ifa fungina 
all'interno di una cellula radicale, attraverso la parete cellulare. L'ifa si ramifica in 
maniera dicotomica mentre il plasmalemma della cellula ospite segue questo 
accrescimento incrementando notevolmente la sua estensione (Cox & Tinker, 1976; 
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Alexander et al., 1989) e circondando completamente le ramificazioni del fungo. 
Contemporaneamente allo sviluppo dell'arbuscolo, la cellula subisce profonde 
modificazioni: il grosso vacuolo centrale diminuisce di volume mentre il citoplasma 
puo' aumentare fino a 20 volte, si ha una proliferazione di organuli cellulari ed 
ipertrofia del nucleo, al quale e' associata un'intensa attivita' di trascrizione (Cox & 
Tinker, 1976; Toth & Miller, 1984; Berta et al., 1993). Tutte queste modificazioni 
sono espressione di un'intensa attivita' metabolica della cellula infettata che per certi 
aspetti ricordano una condizione di giovanilita' della cellula. Considerando che 
l'arbuscolo arriva ad occupare buona parte del volume della cellula ospite e che le 
ramificazioni terminali del fungo sono estremamente sottili (0,5-1 µm di diametro 
rispetto ai 4-5 µm di diametro dell'ifa intercellulare) si comprende quanto sia estesa la 
superficie di contatto, facilitando cosi' gli scambi nutrizionali tra i due simbionti 
(Harley & Smith, 1983). Tra il plasmalemma della cellula ospite e la parete cellulare 
fungina resta una zona di interfaccia (100-700 µm) estremamente interessante perche' 
e' attraverso di essa che avviene il passaggio di  nutrienti tra fungo e pianta. 
L'identificazione delle sostanze presenti in questa zona di interfaccia ha evidenziato la 
presenza di composti, come cellulosa, pectine ed anche proteine, che costituiscono la 
parete cellulare della cellula ospite. Si puo' ipotizzare pertanto, che la cellula vegetale 
produca egualmente i componenti di parete, riversandoli all'esterno attraverso il 
plasmalemma dove, tuttavia, la presenza del fungo impedisce a tali sostanze di 
assemblarsi per costituire la parete. D'altra parte anche la parete cellulare del fungo 
subisce modificazioni; da osservazioni al microscopio elettronico e' emerso che, 
passando dalla fase intercellulare a quella intraradicale, oltre ad una progressiva 
riduzione dello spessore della parete (20-30nm) si verifica anche una semplificazione 
della struttura dovuta, probabilmente, ad un minor grado di polimerizzazione delle 
molecole di N-acetilglucosammina che costituiscono la chitina, il componente 
fondamentale della parete fungina (Bonfante-Fasolo, 1987; Bonfante-Fasolo, 1988). 
Gli arbuscoli hanno una vita piuttosto breve di 1-2 settimane (Harley & Smith, 
1983),  mentre le vescicole sono piu' persistenti. Dopo breve tempo, il citoplasma del 
fungo comincia a ritirarsi dall'arbuscolo e le pareti delle ife collassano, rimanendo 
avvolte dal plasmalemma della cellula ospite e dai materiali polisaccaridici depositati 
nell'interfaccia (Alexander et al., 1989).  La cellula vegetale sopravvive e, con il 
 16 
tempo, riacquista l'aspetto di una normale cellula del parenchima corticale 
(Jacquelinet-Jeanmougin et al., 1987). L'infezione della radice, tuttavia, procede 
attraverso la continua formazione di nuovi arbuscoli.  
Una volta che si e' instaurato il rapporto simbiontico, il fungo si accresce 
all'estermo della radice formando reti miceliari molto estese che circondano la radice 
e permettono l’esplorazione del terreno circostante; queste strutture, particolarmente 
importanti dal punto di vista ecologico e agronomico, verranno descritte 
dettagliatamente nel paragrafo  4.4.  
Il micelio extraradicale produce nuove spore, isolate o riunite in sporocarpi, 
che possono restare dormienti nel terreno o germinare subito, dando inizio ad un 
nuovo ciclo vitale. In alcuni casi, come ad esempio nel Glomus intraradices, le spore 
vengono formate anche all'interno della radice stessa. 
 
 4.2 - La classificazione dei funghi micorrizici arbuscolari 
 
A confronto del grande numero di potenziali ospiti, sono pochi i funghi agenti 
di micorrize arbuscolari. La loro classificazione e' stata condotta per lungo tempo 
basandosi prevalentemente sulle caratteristiche morfologiche delle spore (colore, 
forma, dimensioni, caratteristiche della parete, modalita' di attacco all'ifa ecc. ) e sulle 
loro modalita' di formazione. Inizialmente i funghi micorrizici arbuscolari venivano 
suddivisi in 4 generi (Glomus, Gigaspora, Acaulospora e Sclerocystis) appartenenti 
alla famiglia delle Endogonaceae. 
Successivamente i funghi MA sono stati collocati nella classe Zygomycota, 
costituita da un solo ordine, quello delle Glomales, comprendente 3 famiglie 
(Acaulosporaceae, Gigasporaceae e Glomaceae) ed un totale di 6 generi: Glomus, 
Gigaspora, Acaulospora, Sclerocystis, Entrophospora e Scutellospora (Morton & 
Benny, 1990). 
In questi ultimi anni, le tradizionali modalita' di classificazione sono state 
affiancate dalle piu' moderne tecniche di biologia molecolare e, sulla base di tali 
risultati, e' stata proposta una nuova classificazione tassonomica in base alla quale i 
funghi MA vengono inclusi nel nuovo phylum Glomeromycota (Schussler et al., 
 17
2001) che comprende 4 nuovi ordini: Archaeosporales, Paraglomerales, Glomerales 










4.3 - Gli scambi metabolici tra i  due simbionti  
 Il trasferimento di carbonio dalla pianta all'endofita fungino e' fondamentale per 
la funzionalita’ della simbiosi dato che i funghi MA, essendo biotrofi obbligati, 
dipendono totalmente dall'ospite per il rifornimento di carboidrati. Il flusso di 
carbonio (C) permette la realizzazione di una estesa ed efficiente rete miceliare 
extraradicale, indispensabile per la sopravvivenza e la diffusione del fungo,  oltre che 
per il migliore sviluppo della pianta ospite (Smith & Read, 1997). L'impossibilita' per 
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la pianta di produrre fotoassimilati, come si verifica ad esempio in assenza di luce, 
determina la mancata colonizzazione da parte del fungo (Vierheilig et al., 2002). 
Tutto cio' puo' essere visto come un costo per la pianta imposto dalla simbiosi, che 
viene tuttavia ampiamente compensato dai benefici in termini di assorbimento di 
nutrienti, acqua ecc.,  in modo da determinare un bilancio che, nella maggior parte dei 
casi, risulta decisamente positivo per la pianta ospite. 
 Il passaggio di carbonio conseguente all’interazione simbiotica tra la pianta e il 
fungo e' stato dimostrato per la prima volta mediante l'impiego di 14C (Ho & Trappe, 
1973). Tuttavia, anche se notevoli progressi sono stati fatti grazie alle tecniche di 
biologia molecolare, la comprensione dei meccanismi che regolano la ripartizione del 
carbonio e la sua traslocazione al fungo simbionte e' ancora oggetto di studio. 
 Si ritiene che la simbiosi micorrizica determini una maggiore allocazione verso la 
parte ipogea della pianta del C assimilato attraverso la fotosintesi (Jakobsen & 
Rosendahl, 1990; Grimoldi et al., 2006) e che, nella radice micorrizata, il 
metabolismo del carbonio subisca modifiche sostanziali (Douds et al., 2000), come 
dimostrerebbe, ad esempio, il piu' basso contenuto di saccarosio e il piu’ elevato 
consumo di glucosio (Shachar-Hill et al., 1995). Nella radice micorrizata e' stato 
individuato un trasportatore di esosi (Mtst1) che agisce esclusivamente nelle porzioni 
colonizzate e che viene attivato dalla presenza di ife (Harrison, 1996), la cui 
caratterizzazione e' stata effettuata recentemente (Schussler et al., 2006). Vari autori 
hanno osservato, infatti, che il passaggio di carbonio dalla cellula vegetale alle ife 
intraradicali del fungo avviene sottoforma di esosi, preferenzialmente glucosio il 
quale viene poi rapidamente convertito in trealosio, glicogeno, lipidi e in altre 
molecole necessarie per il metabolismo fungino (Shachar-Hill et al., 1995; Pfeffer et 
al., 1999; Bago et al., 2000). 
 Una parte consistente del C traslocato dalla pianta al fungo micorrizico viene 
usato nel micelio intraradicale per la sintesi di lipidi, la principale forma di 
conservazione del carbonio nei funghi MA, e si ritiene che  siano questi i principali 
composti attraverso i quali il C viene traslocato dalle ife interne alla radice al micelio 
extraradicale (Pfeffer et al., 1999; Bago et al., 2000) (Fig. 5). La traslocazione di C 
sottoforma lipidica e' avvalorata dal fatto che la produzione di esosi nel micelio 
extraradicale, e successivamente di trealosio, si verificherebbe prevalentemente,  
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attraverso un processo di gluconeogenesi a partire da lipidi (Pfeffer et al., 1999) e non 
da carboidrati. Il legame tra il metabolismo lipidico e quello glucidico risulterebbe 
anche dall’intensita’ rilevata nel micelio extraradicale nello svolgimento del ciclo del 
gliossilato (Lammers et al., 2001). D’altra parte una scarsa attivita' degli enzimi 
glicolitici era stata osservata precedentemente nel micelio di spore germinate (Saito, 
1995). Tuttavia, esperimenti successivi condotti con il C marcato dimostrano che, 
accanto alla traslocazione di lipidi dalla radice micorrizata al micelio extraradicale, si 
verifica anche un flusso di carboidrati, principalmente sottoforma di glicogeno (Bago 
















Fig. 5 -  Flussi metabolici del carbonio nella fase intra ed extraradicale di funghi micorrizico-
arbuscolari. (1: mitocondri, 2: gliossisomi, 3: corpi lipidici. TCA: acidi tricarbossilici (ciclo di 




 Tutte queste osservazioni non solo confermano il trasferimento di carboidrati al 
fungo, ma dimostrano soprattutto come la radice micorrizzata possa costituire un forte 
"sink" metabolico, ossia esercitare un'azione di richiamo in senso basipeto dei 
fotosintetati prodotti dalla pianta (Wright et al., 1998a; Zhu & Miller, 2003; Grimoldi 
et al., 2006).  
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 E' molto interessante, quindi, stimare la quantita' di carbonio assimilato per via 
fotosintetica che viene  ceduto al simbionte fungino e valutare se l'efficienza delle 
diverse combinazioni fungo-pianta ospite possa essere messa in relazione a tale 
parametro.   In presenza della simbiosi micorrizica la quantita’ di C che viene 
traslocato dal germoglio alla radice micorrizata puo’ aumentare di una percentuale 
variabile tra il 3 e il 12% del totale del carbonio fissato dalla pianta (Pang & Paul, 
1980; Snellgrove et al., 1982; Douds et al., 1988) e, attraverso opportuni calcoli,  e’ 
stato stimato che la quantita’ di fotoassimilati che giornalmente vengono ceduti dalla 
pianta al  fungo simbionte possa variare tra il 4 e il 20% (Jakobsen & Rosendahl, 
1990), mentre recentemente sono stati stimati valori variabili tra 3 e  8%  della 
fotosintesi lorda giornaliera (Grimoldi et al., 2006). La rapidita' con cui si verifica il 
flusso di C tra i due simbionti e' dimostrata da esperimenti condotti con 14C in cui 
dopo 70 ore si rilevava che il 3.4% del C fissato dalla pianta era stato trasferito al 
micelio fungino (Johnson et al., 2002).  Le vere cause dell’ampia variabilita’ 
osservata nel flusso di C dalla pianta al fungo, come pure i meccanismi che regolano 
la ripartizione delle risorse,  non sono ancora del tutto chiari.  
 Se da una parte questa cessione di C al fungo puo' essere vista come un costo 
della simbiosi, dall'altra parte e' stato suggerito che il richiamo di fotosintetati 
esercitato dalla colonizzazione radicale possa stimolare il processo di assimilazione 
della CO2 da parte della pianta ospite (Fitter, 1991; Tinker et al., 1994). L'incremento 
dell'attivita' fotosintetica rilevata da alcuni autori in presenza del simbionte 
micorrizico (Wright et al., 1998b; Miller et al., 2002; Morini et al., 2003) potrebbe 
quindi dipendere da una maggiore "sink strength" esercitata dalla radice micorrizata. 
Differenze nella "carbon sink strength" possono dipendere dall'identita' di entrambi i 
partners coinvolti nella simbiosi (Lerat et al., 2003a; Lerat et al., 2003b) ed e' 
verosimile che  il passaggio di carbonio dalla pianta al fungo possa variare 
quantitativamente nelle diverse fasi del ciclo di sviluppo della simbiosi. Una 
correlazione tra la "sink strength" esercitata dal simbionte fungino e il livello di 
colonizzazione radicale e' stata osservata in piante di orzo micorrizate con Gigaspora 
rosea o Glomus intraradices (Lerat et al., 2003a). 
 Sulla base di quanto affermato e’ possibile ipotizzare che i funghi micorrizici 
possono giocare un ruolo importante nello svolgimento del ciclo del carbonio ed in 
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particolare nella fase di rimozione di C dall'atmosfera (Treseder & Allen, 2000; 
Staddon et al., 2002). Questo e' particolarmente interessante considerando le 
problematiche attuali legate al progressivo aumento della concentrazione di CO2 
nell'atmosfera e alle allarmanti conseguenze legate all’incremento di questo gas-serra 
(global change). 
La possibilita' che, in determinate situazioni, si possa verificare un'inversione 
nella direzione del flusso metabolico tra fungo e pianta, come dimostrerebbero gli 
interessanti esperimenti nei quali e' stato rilevato un trasferimento di carbonio e altri 
nutrienti tra piante collegate da una comune rete micorrizica (Simard et al., 1997b), 
sara' discussa estesamente piu' avanti (paragrafo 4.4.1).  
 Come gia' affermato precedentemente, i vantaggi per la pianta ospite conseguenti 
all'instaurazione della simbiosi micorrizica dipendono dal bilancio tra la sottrazione di 
fotosintetati da parte del fungo e i benefici derivanti principalmente dal migliore stato 
nutrizionale. Grazie alla presenza del fungo simbionte, infatti, la pianta riceve una 
maggiore quantita' degli elementi nutritivi presenti nel suolo, specialmente di quelli 
poco mobili (Giovannetti & Avio, 2002b; Giovannetti, 2006). Tra questi, l'elemento 
fondamentale e' costituito dal fosforo, il cui ruolo e' stato ampiamente indagato e 
discusso da quando i primi esperimenti condotti da Barbara Mosse nel 1965 
dimostrarono che somministrando forti dosi di questo elemento alle piante non 
micorrizate era possibile ottenere un accrescimento comparabile a quello delle piante 
micorrizate. Esperimenti successivi realizzati con il fosforo radioattivo hanno 
dimostrato che la radice micorrizata e’ in grado di incrementare l'assorbimento di 
fosforo e che la forma chimica assorbita e’ la stessa della radice non micorrizata 
(Mosse et al., 1973; Powell, 1975). La maggiore concentrazione di fosforo nei tessuti 
di piante micorrizate e’ stata successivamente confermata da numerosissime prove 
sperimentali (Berta et al., 1995; Fortuna et al., 1996; Smith et al., 2000). Poiche' il 
fosforo e' un elemento chiave dei principali processi metabolici che si svolgono nella 
pianta, la migliore nutrizione fosfatica determinata dalla simbiosi micorrizica 
determina sostanziali vantaggi per lo sviluppo della pianta ospite; la relazione tra 
maggiore contenuto di fosforo nei tessuti delle piante micorrizate e migliore sviluppo 
e' stata rilevata in numerose specie sia erbacee che arboree (Johnson, 1984; Fortuna et 
al., 1996). 
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Il contributo dei funghi MA all’assorbimento di fosforo da parte della pianta 
puo’ variare da percentuali basse alla quasi totalita’ a seconda della combinazione 
fungo-pianta ospite (Pearson & Jakobsen, 1993; Javot et al., 2007b). Una volta che il 
fosforo e' stato assorbito dal fungo, viene accumulato e trasportato sottoforma di 
granuli di polifosfato dal micelio extraradicale a quello intraradicale (Olsson et al., 
2002).  Le catene di polifosfato vengono progressivamente idrolizzate nel micelio 
intraradicale (Solaiman et al., 1999; Ohtomo & Saito, 2005); il successivo processo di 
rilascio di forforo alla cellula vegetale che si verifica a livello degli arbuscoli, si 
ritiene coinvolga l'azione di polifosfatasi e fosfatasi alcaline (Tisserant et al., 1993; 
Giovannetti & Avio, 2002a). Recentemente e’ stato visto che la mancanza di specifici 
trasportatori per l’acquisizione del P nella pianta, porterebbero alla morte prematura 
dell’arbuscolo, dimostrando che il flusso di P dal fungo alla pianta e’ necessario non 
solo per l’ospite vegetale  ma  anche per il simbionte fungino (Javot et al., 2007a).    
Alti livelli di fosforo nel suolo possono avere effetti negativi sul processo di 
colonizzazione radicale da parte dei funghi MA; per spiegare questo fenomeno e’ 
stato ipotizzato che la pianta, in presenza di concentrazioni di P intracellulari 
soddisfacenti, non traslochi carbonio al fungo (Olsson et al., 2002; Olsson et al., 
2006). Interessanti legami tra l’assorbimento del fosforo e il flusso di carbonio sono 
stati suggeriti in recente lavoro (Fitter, 2006) secondo il quale la cessione del fosforo 
alle cellule corticali della radice costituirebbe il segnale che assicura alla pianta i 
reciproci vantaggi della simbiosi e cio’ scatenerebbe la traslocazione di carbonio al 
fungo. L’identificazione molecolare dei segnali coinvolti in questo meccanismo 
permettera’ di comprendere meglio le interconnessioni esistenti tra il metabolismo del 
P e del carbonio nella pianta micorrizata (Javot et al., 2007b). 
I funghi micorrizici arbuscolari sono molto importanti anche per l'assorbimento 
di azoto, che puo’ essere assimilato dalle ife extraradicali in diverse forme molecolari 
(Jin et al., 2005).  
I benefici effetti dell'infezione micorrizica non si limitano soltanto ad una 
migliore nutrizione fosfatica e azotata della pianta ospite ma consistono anche in un 
incremento nell'assorbimento di altri elementi minerali, quali ad esempio calcio, 
potassio, magnesio, zolfo, rame e zinco, il cui assorbimento potrebbe essere 
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incrementato da fattori analoghi a quelli illustrati per il fosforo (Gildon & Tinker, 
1983; Ojala et al., 1983). 
E' da aggiungere infine che alcuni elementi, come ad esempio il sodio e il 
cloro, possono essere ritrovati in concentrazione minore nelle piante micorrizate, 
specie se il suolo ne e' particolarmente ricco. La capacita' di limitare l’accumulo di 
alcuni elementi e' stato associato ad una migliore selettivita' di assorbimento 
posseduta dalla ife fungine le quali sarebbero in grado di stimolare l'assorbimento di 
ioni carenti e ridurre l'assunzione di quelli presenti in eccesso (Rivera-Becerril et al., 
2002).  
I vantaggi osservati nella nutrizione delle piante micorrizate sono normalmente 
messi in relazione alla loro migliore capacita’ di esplorare il suolo, grazie alla 
presenza della densa rete di sottilissime ife che dalla radice si estendono 
nell’ambiente circostante (Smith & Read, 1997).    
 
4.4 - La rete micorrizica extraradicale 
 Una volta che si e' instaurata la relazione simbiontica tra i 2 organismi, il fungo 
comincia ad esplorare il terreno circostante la radice attraverso la produzione di estese 
reti miceliari, costituite da ife di diametro maggiore (8-20 µm) e da ife piu' sottili 
(circa 10 µm), estremamente ramificate ed interconnesse tra loro. La formazione di 
un'estesa rete micorrizica extraradicale e' fondamentale sia per le strategie di 
sopravvivenza del fungo, sia per lo sviluppo della pianta ospite.  
 La struttura di questa rete miceliare, caratterizzata da un elevato rapporto 
superficie/volume, determina sia un ampliamento della superficie assorbente, con 
conseguente incremento dell'assorbimento di acqua ed elementi nutritivi, sia una 
migliore esplorazione del suolo rispetto a quella che la pianta sarebbe in grado di 
realizzare mediante il proprio apparato radicale. Cio' e' importante soprattutto per gli 
elementi poco mobili per i quali, data la maggiore velocita' di assorbimento radicale 
rispetto alla velocita' di diffusione nel suolo, tende a formarsi intorno alla radice una 
"zona di esaurimento". 
 Informazioni sui meccanismi di formazione e sulla funzionalita’ delle reti 
micorriziche extraradicali sono fondamentali per valutare la capacita' di differenti 
specie o isolati fungini di migliorare la crescita e la nutrizione minerale della pianta. 
 24 
D’altra parte, questa fase di sviluppo del fungo e’ influenzata da una molteplicita' di 
fattori,  quali ad esempio l’affinita' tra i due simbionti, il livello di colonizzazione 
radicale, lo stato nutrizionale della pianta ospite, le condizioni pedoclimatiche in cui 
si sviluppa la simbiosi, ecc.. Il coinvolgimento di numerose variabili e le difficolta' 
oggettive che comporta lo studio di un organismo che, come endofita obbligato, deve 
necessariamente svilupparsi in presenza dell'ospite, costituiscono un ostacolo allo 
svolgimento delle ricerche in questo settore.  
 Le indagini su questa fase di sviluppo dei funghi MA sono state condotte, nella 
maggior parte dei casi, con tecniche distruttive che comportano l’estrazione del 
micelio dal suolo (Schubert et al., 1987b; Jakobsen & Rosendahl, 1990; Jakobsen et 
al., 1992; Jones et al., 1998) mentre alcune osservazioni non distruttive della struttura 
delle reti micorriziche sono state effettuate mediante l’utilizzo di “root observation 
chambers” (Friese & Allen, 1991; Newman et al., 1994; Hart & Reader, 2005) o 
mediante coltura in vitro di radici trasformate (Bago et al., 1998a; Bago et al., 1998b; 
de la Providencia et al., 2005). La valutazione della estensione del micelio 
extraradicale del fungo simbionte, viene generalmente effettuata mediante 
misurazione della lunghezza delle ife con il "grid-line intersect method" (Jakobsen et 
al., 1992),  dopo aver effettuato una filtrazione su membrana dei campione di suolo 
secondo varie metodologie descritte (Schubert et al., 1987b; Li et al., 1991; Jakobsen 
et al., 1992; Boddington et al., 1999).  
La produzione di ife extraradicali puo’ variare considerevolmente a seconda 
della specie fungina considerata (Jakobsen et al., 1992; Schreiner et al., 1997), della 
pianta ospite (Giovannetti et al., 2001), oltre che naturalmente in funzione delle 
condizioni ambientali e del tempo di sviluppo; in ogni caso, tuttavia,  risulta evidente 
la notevole estensione delle ife fungine nel suolo, la cui lunghezza, in base ai dati 
reperibili in letteratura, risulta oscillare in genere tra 1 e 10 m/g di suolo  (Tab. 1). 
Bisogna d’altra parte considerare che le modalita' di quantificazione sopra 
menzionate comportano normalmente margini di errore e di soggettivita' piuttosto 
elevati, dal momento che e' necessario differenziare le ife del fungo micorrizico da 









micelio Riferimenti bibliografici 
Acaulospora laevis in suolo  
7 giorni 
14 giorni 
1.1-6.2 m/g  
2.7-6.9 m/g  
(Jakobsen et al., 1992) 
Gigaspora rosea in suolo  135 giorni 4.8   m/g   (Schreiner et al., 1997) 







9-10 m/g  
2.5-9.2 m/g  
(Smith et al., 2000) 
(Jakobsen et al., 1992) 
in suolo 42 giorni 3 - 5  m/g  (Smith et al., 2000) 
in suolo 27 giorni 8.92-10.31 m/g  (Pearson & Jakobsen, 1993) Glomus caledonium 
in suolo 30 giorni 2-4.5 m/g  (Olsson et al., 1995) 





30 cm/ cm² 
25-100 cm/cm² 
2.6±0.3 mm/mm² 
(Bago et al., 1998a) 
(Bago et al., 1998b) 





4.31 m/g  
44.8 m/g  








8.1  m/g  
5.3 m/cm3  
7 -10.4 m/g di  
(Schreiner et al., 1997) 
(Giovannetti & Sbrana, 1998) 




49 m/m  radici 
       7.8 m/g   suolo 





12 m/g suolo 
5.7 m/g suolo 
(Olsson et al., 1995) 
G. occultum pot cultures 4 mesi 7.43 m/g suolo (Vilarino et al., 1993) 
 
Tab. 1 - Lunghezza del micelio extraradicale prodotto da funghi MA cresciuti in differenti 
condizioni sperimentali. I valori della lunghezza ifale sono espressi su peso secco del suolo o 
per area nel caso di colture in vitro. 
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In determinate situazioni, l'attendibilita' di tali misure puo' essere migliorata 
mediante procedure che facilitino l'estrazione delle ife dal substrato (Vilarino et al., 
1993) o attraverso l'uso di microcosmi dotati di compartimenti separati per la crescita 
delle ife  (Jakobsen et al., 1992; Frey et al., 1994; Olsson et al., 1995; Sanders et al., 
1998; Neumann & George, 2005). In ogni caso, indipendentemente da come si 
realizza la fase di  estrazione e quantificazione del micelio, tale modalita' di studio 
della rete fungina, non permettendo l'estrazione di ife intatte, impedisce lo studio 
della reale architettura della rete micorrizica extraradicale che invece puo' influire 
sulla efficienza di differenti combinazioni fungo-pianta ospite. 
Recentemente, la messa a punto di un sistema sperimentale innovativo per lo 
studio della rete micorrizica extraradicale in vivo, denominato dagli autori "metodo 
sandwich", ha permesso di avere a disposizione una tecnica "non-distruttiva" per 
studiare lo sviluppo, la morfologia e l'architettura della rete ifale (Giovannetti et al., 
2001). Questa tecnica, oltre a rendere possibile la visualizzazione e la misurazione 
dell'estensione della rete fungina (lunghezza, densita' ifale ecc.), permette di 
effettuare rilevazioni quali-quantitative utili alla comprensione dei meccanismi che 
portano alla realizzazione di tale fondamentale struttura. La possibilita’ degli apici 
ifali di fondere con la stessa ifa o con ife differenti dello stesso micelio extraradicale 
mediante la formazione di anastomosi, gia’ osservata nella fase presimbiotica, ha 
mostrato di essere un meccanismo fondamentale  anche nella fase esterna di sviluppo 
simbiotico. L’elevato numero di ramificazioni e la frequente formazione di 
anastomosi determina in Glomus mosseae la realizzazione di fitte reti miceliari 
extraradicali estremamente interconnesse che circondano la radice e si estendono 
nell’ambiente circostante (Giovannetti et al., 2001; Giovannetti et al., 2004) (Fig. 6).  
Analoghi meccanismi di realizzazione delle reti micorriziche extraradicali, pur 
variando a seconda della specie fungina e della pianta ospite considerata, sono stati 
descritti in altre specie del genere Glomus, sebbene esistano differenze nei modelli di 
sviluppo anche tra isolati della stessa specie fungina provenienti da aree geografiche 
differenti (Avio et al., 2006). Tuttavia, mentre nel genere Glomus la percentuale di 
anastomosi e’ sempre molto elevata (Giovannetti et al., 2001), nei generi Gigaspora e 
Scutellospora la frequenza e’ risultata notevolmente inferiore (de la Providencia et 
al., 2005). Inoltre, mentre nelle Glomeraceae le anastomosi si formano tra ife 
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differenti dello stesso micelio extraradicale, nelle Gigasporaceae generalmente si 
formano ponti all’interno della stessa ifa (de la Providencia et al., 2005). Questi 
differenti meccanismi di sviluppo, che portano alla realizzazione di strutture 
differenti, rappresentano ulteriori caratteri di distinzione tra queste due famiglie e 















Fig. 6 - La rete micorrizica extraradicale formata dal fungo  Glomus mosseae circonda 
l'apparato radicale di Prunus cerasifera (da Giovannetti et al. 2001). 
 
 
 4.4.1 - La produzione di comuni reti micorriziche extraradicali        
L’importanza della rete micorrizica extraradicale nella determinazione dei 
vantaggi che portano al successo ecologico della simbiosi sono stati ampiamente 
documentati ma, in questi ultimi anni,  stanno emergendo nuovi scenari che 
conferiscono alla simbiosi micorrizica un ruolo ancora piu’ importante per il 
funzionamento degli ecosistemi in natura.  
Le ife dei funghi micorrizici che si sviluppano intorno all’apparato radicale di 
una pianta micorrizata possono formare una rete sotterranea che interconnette piante 
presenti nello stesso ambiente ed alla quale e’ stato dato il nome di “common 
mycorrhizal network” (CMN) (Simard & Durall, 2004). La formazione di questa rete 
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di interconnessione si ritiene possa realizzarsi sia tramite le ife extradicali di una 
pianta micorrizata che vanno a colonizzare le radici un’altra pianta contigua (Graves 
et al., 1997), sia mediante la formazione di anastomosi tra ife fungine esterne 
provenienti da due apparati radicali adiacenti (Giovannetti et al., 1999) che, fondendo 
tra loro, stabiliscono  una continuita’ citoplasmativa nella rete micorrizica 
extraradicale (Giovannetti et al., 2004); in assenza di meccanismi di ricombinazione 
sessuale, cio’ potrebbe facilitare lo scambio di materiale genetico. 
 La scarsa specificita’ d’ospite dei funghi MA e la possibilita’ delle ife 
micorriziche di interconnettere miceli extraradicali mediante anastomosi, 
permetterebbe ai funghi MA la realizzazione di una rete sotterranea di dimensioni 
indefinite in grado di connettere piante della stessa specie o di specie diversa presenti 
nella comunita’ vegetale.  L’esistenza di un collegamento tra piante contigue e’ stata 
messa in evidenza tramite osservazione diretta attraverso lastre trasparenti (Finlay & 
Read, 1986; Newman et al., 1994) o mediante autoradiografia (Francis & Read, 
1984). L’importanza di tale rete miceliare assume ancora piu’ risalto se si considera 
che, da studi molecolari condotti con il fungo Armillaria bulbosa in foreste del 
Michigan (USA), e’ risultato che il micelio appartenente ad un unico individuo, 
chiamato clone 1, si estendeva per un minimo di 15 ettari e per un peso complessivo 
di 10.000 Kg  (Smith et al., 1992).  
Grandissimo interesse all’interno della comunita’ scientifica  e’ stato suscitato 
da ricerche che hanno messo in evidenza la possibilita’ di un trasferimento del 
carbonio fissato fotosinteticamente o altri nutrienti, attraverso le interconnessioni ifali 
del micelio extraradicale, tra piante che formano ectomicorrize (Finlay & Read, 1986; 
Simard et al., 1997a; Simard et al., 1997b) o micorrize arbuscolari (Francis & Read, 
1984; Martins, 1993; Fitter et al., 1998; Carey et al., 2004). Cio’ ha aperto un intenso 
dibattito all’interno della comunita’ scientifica per le complesse conseguenze che tale 
scoperta potrebbe avere  per il funzionamento degli ecosistemi (Robinson & Fitter, 
1999; Carey et al., 2004; Simard & Durall, 2004; Selosse et al., 2006). La possibilita’ 
che gli organismi vegetali presenti in un ecosistema possano scambiarsi nutrienti e/o 
informazioni attraverso una rete in grado di connettere tra loro i singoli individui 
presenti,  ha fatto parlare, sulle piu’ autorevoli riviste scientifiche,  di “wood-wide 
web” (num. 388 di Nature 1997). La redistribuzione di risorse attraverso questa rete 
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potrebbe avere importanti conseguenze per il mantenimento della biodiversita’ e per 
la stabilita’ degli ecosistemi in natura (Read, 1997; Read, 1998). 
L’esistenza di un flusso di carbonio attraverso le ife micorriziche era gia’ nota 
per alcune piante, ad esempio orchidee, che essendo parzialmente o totalmente 
dipendenti dal fungo simbionte per l'acquisizione di carbonio organico vengono 
chiamate "micoeterotrofe"  (Leake, 1994a) e, recentemente, e’ stato mostrato che 
piante di questo tipo possono essere associate anche con funghi MA (Bidartondo et 
al., 2002).   
Trasferimento di C o P tra piante fotosintetizzanti era stato riportato da alcuni 
autori ma, in mancanza di evidenze dirette, rimaneva la possibilita’ di un passaggio 
indiretto, non mediato dalla comune rete micorrizica (Heap & Newman, 1980b; Heap 
& Newman, 1980a; Chiariello et al., 1982; Whittingham & Read, 1982).  Ricerche 
successive, oltre a evidenziare la possibilita’ di un flusso di C tra piante “in rete” 
mediante la somministrazione di 14C ad una pianta “donatrice” e la rilevazione di  una 
parte del C marcato nella pianta ricevente, hanno potuto dimostrare attraverso 
l’autoradiografia,  che tale passaggio avveniva principalmente attraverso le 
interconnessioni del micelio micorrizico (Francis & Read, 1984). E’ stato osservato, 
inoltre, che la quantita’ di C trasferito aumentava in seguito all’ombreggiamento della 
pianta ricevente (Francis & Read, 1984; Finlay & Read, 1986; Simard et al., 1997b). 
Per chiarire i meccanismi che regolano i movimenti dei nutrienti tra piante collegate 
tramite la rete micorrizica, e’ stato somministrato 13C a una pianta e 14C all’altra 
pianta ed e’ stato accertato che il flusso di carbonio e’ bidirezionale  (Simard et al., 
1997a); anche in questo caso, il guadagno netto di carbonio rilevato per una delle due 
specie veniva aumentato in caso di ombreggiamento della pianta ricevente, indicando 
che il passaggio e’ governato da una relazione “source-sink”  (Simard et al., 1997b).  
Alcuni lavori, tuttavia, esprimono perplessita’ a riguardo (Robinson & Fitter, 
1999) poiche’ non sarebbe possibile escludere del tutto la possibilita’ di un passaggio 
di C “tramite suolo” anziche’  “tramite fungo”. Esistono, infatti, varie strade per il 
trasferimento di C da una pianta ad un'altra che funzionano contemporaneamente e 
delle quali deve essere tenuto conto. Da un esperimento realizzato per quantificare il 
contributo relativo dei vari meccanismi per il passaggio di C da una pianta ad 
un’altra, e’ risultato che il trasferimento diretto attraverso le ife del fungo MA era il 
 30 
46% , mentre la parte restante avveniva attraverso un  trasferimento indiretto con o 
senza l’intermediazione del fungo micorrizico o di altri microrganismi del suolo 
(Martins, 1993; Simard & Durall, 2004). Lavori successivi condotti con piante 
ectomicorriziche, nei quali grande attenzione viene posta nell’indagare il movimento 
di C attraverso le interconnessioni ifali, sembrano confermare inequivocabilmente il 
movimento bidirezionale di carbonio attraverso la CMN presente nel suolo (Wu et al., 
2001).     
 Per quanto riguarda le micorrize arbuscolari, vari studi hanno dimostrato la 
possibilita’ di un trasferimento di C da una pianta ad un’altra ma la maggior parte del 
carbonio marcato tenderebbe a restare nell’apparato radicale della pianta ricevente, 
con scarse percentuali di traslocazione nel germoglio (Watkins et al., 1996; Graves et 
al., 1997; Fitter et al., 1998); cio’ ha fatto ipotizzare una sua permanenza nelle 
strutture intraradicali del fungo micorrizico (Pfeffer et al., 2004). L’aumento della 
concentrazione di CO2 atmosferica non influiva sul processo di traslocazione e il 
taglio della parte aerea di piante erbacee, avente lo scopo di favorire la 
mobilizzazione delle sostanze nutritive dalla parte ipogea a quella epigea durante la 
nuova crescita del germoglio, non incrementava il trasferimento di C dalla radice al 
germoglio (Fitter et al., 1998). D’altra parte la redistribuzione di C attraverso la rete 
miceliare puo’ variare a seconda della  specie vegetale che agisce come “pianta 
donatrice” (Nakano-Hylander & Olsson, 2007). 
Questi risultati suggeriscono che le modalita’ di traslocazione possono differire 
tra micorrize arbuscolari e ectomicorrize, anche se le ragioni di tali differenze devono 
ancora essere investigate (Simard & Durall, 2004). E’ stato suggerito tuttavia che, 
anche se il C trasferito non venisse ceduto dal fungo alla pianta, potrebbero realizzarsi 
comunque vantaggi per la pianta ricevente, ad esempio in termini di riduzione della 
domanda di C da parte dell’endofita  fungino o di maggior vigore fungino a spese di 
un’altra pianta (Simard & Durall, 2004; Selosse et al., 2006);  e’ stato ipotizzato, 
infatti,  che buona parte o l’intera richiesta di carboidrati da parte del fungo possa 
essere soddisfatta attraverso il trasferimento di C mediante la CMN (Fitter et al., 
1998).  
Nella valutazione dei risultati sperimentali dobbiamo considerare, inoltre, che 
nei lavori realizzati con l’uso del C marcato i brevi periodi di osservazione potrebbero 
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non essere sufficienti per permettere il passaggio fungo-pianta e che le inevitabili 
modificazioni ambientali conseguenti alla somministrazione di C marcato comporta, 
potrebbero influire sui risultati ottenuti. Rilievi basati su singole misurazioni, quindi, 
possono essere inadeguati e fornire risultati talvolta contraddittori, come hanno 
dimostrato lavori recenti condotti in campo con piante che formano micorrize 
arbuscolari, dai quali e’ risultato che la direzione e l’ammontare del carbonio 
traslocato puo’ cambiare con la stagione, in relazione allo stadio fenologico delle 
piante coinvolte (Lerat et al., 2002); cio’ confermerebbe che il passaggio di carbonio 
attraverso la rete e’ governato da una relazione “source-sink” guidata dalla pianta. Un 
approccio nuovo,  basato su un punto di vista micocentrico, e' stato recentemente 
proposto da alcuni autori (Fitter et al., 2000), secondo i quali la ripartizione del 
carbonio e degli altri nutrienti tra radice e fungo sarebbe frutto di reciproche 
interazioni che rispondono sia alle esigenze della pianta che a quelle del fungo. 
A questo proposito un punto fondamentale, specialmente per le micorrize 
arbuscolari, e’ cercare di capire  se il trasferimento di carbonio tramite la CMN sia 
realmente in grado di influire sulla crescita delle piante “in rete”, come risulterebbe 
da esperimenti condotti con mutanti non-fotosintetizzanti di tabacco, i quali avevano 
un numero di foglie e una biomassa del germoglio maggiore se venivano coltivati 
insieme con la pianta “wild-type” e in presenza del fungo MA (Muller & Dulieu, 
1998). Alcuni autori hanno addirittura ipotizzato che il “carbon parasitism” attraverso 
i funghi MA presenti nel suolo possa essere un importante meccanismo che permette 
a piante invasive di diffondersi (Carey et al., 2004); l’ingresso nella CMN di una 
nuova pianta potrebbe quindi costituire un rischio che modifica gli equilibri presenti 
in uno specifico ecosistema e avvantaggia i competitori (Selosse et al., 2006). D’altra 
parte, la redistribuzione di risorse mediante la CMN potrebbe aumentare la diversita’ 
della comunita’ vegetale (Grime et al., 1987), alterando le capacita’ competitive della 
specie dominante.  
In ogni caso,  pur non conoscendo ancora i meccanismi che regolano questo 
complesso fenomeno, si ritiene che l’esistenza di una comune rete micorrizica abbia 
la potenzialita’ di influenzare, attraverso la redistribuzione delle risorse, la struttura e 
il funzionamento dell’intero ecosistema ed esercitare, pertanto, un  ruolo ecologico  




5 - Influenza dell’incremento della concentrazione di CO2 atmosferica sullo 
sviluppo intra e extraradicale di funghi micorrizici arbuscolari  
 
I cambiamenti climatici a cui il nostro pianeta sta andando incontro (global 
environmental change) come conseguenza dell'incremento delle emissioni 
antropogeniche di CO2 sono in grado di  influenzare sia la composizione che il 
funzionamento degli ecosistemi naturali  (Kerr, 2001; Kerr, 2007) (Fig. 7) . 
 
 
Fig. 7 - Andamento della concentrazione atmosferica di CO2 e della temperatura a 




Da una concentrazione preindustriale di CO2 atmosferica di 280 ppm siamo 
passati ad una concentrazione nel 2005 di 379 ppm e, nonostante gli impegni assunti 
nell’ambito del Protocollo di Kyoto, le emissioni di questo gas serra a livello globale 
continuano ad aumentare, con  valori medi di emissioni annuali (a partire dal 2000) di 
26 miliardi di tonnellate l’anno, corrispondenti a 7 GtC/anno. Gli scenari delineati dal 
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III rapporto dell’IPCC (Intergovernmental Panel on Climate Change) ipotizzano che, 
per l’anno 2100, la concentrazione di CO2  potrebbe raggiungere un valore compreso 
tra 540 e 970 ppm (Fig. 8), con un conseguente incremento di  temperatura, tra il 




Fig. 8 -  Andamento futuro della concentrazione atmosferica  di CO2, ipotizzabile sulla 




E’ stato stimato che, di tutta la CO2 emessa in atmosfera nel periodo 2000-
2005, il 41.2% sia stata  assorbita, per tre quarti dagli oceani e per la parte restante 
dagli ecosistemi vegetali terrestri, ma tali capacita’ naturali di assorbimento, gia’ 
ridotte rispetto al secolo precedente,  tenderebbero a diminuire ulteriormente (Ferrara 
& Farruggia, 2007).  E’ molto importante, quindi, indagare sui fattori che possono 
influire sulle naturali capacita’ degli ecosistemi vegetali di sottrarre CO2 
dall’atmosfera ed individuare le cause che possono favorire o ridurre il fenomeno.  
Poiche’ il progressivo incremento della CO2 atmosferica, attraverso 
l’alterazione del ciclo del carbonio, puo’ modificare gli equilibri naturali presenti 
nell’agroecosistema, le ricerche condotte devono prendere in considerazione non solo 
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gli effetti sulla comunita' vegetale bensi' devono valutare le conseguenze su tutte le 
componenti del sistema pianta-suolo-microrganismi. Cio’ appare ancora piu’ 
interessante se si considerano non solo gli scambi pianta-fungo-atmosfera, ma anche 
gli scambi “plant to plant” che potrebbero realizzarsi se le ipotesi relative alla 
traslocazione di fotosintetati attraverso una “comune rete micorrizica” fossero 
confermate (vedi paragrafo 4.4.1).  
E' noto che la maggiore disponibilita' di CO2 atmosferica stimola la crescita 
della pianta (Ceulemans et al., 1999; Poole et al., 2000) attraverso una stimolazione 
dell'attivita' fotosintetica; conseguentemente alla maggiore produzione di carboidrati, 
e' possibile che una maggiore quantita' di carbonio divenga disponibile per supportare 
le attivita' microbiche che si svolgono nella rizosfera ed e' pertanto ipotizzabile che la 
maggiore disponibilita' di CO2 possa influire non solo sulla comunita' vegetale ma 
anche sulle componenti microbiche dei suoli.  
Tra queste, come e' noto, particolare importanza rivestono i funghi micorrizici i 
quali, essendo biotrofi obbligati, dipendono totalmente dalla pianta ospite per il 
rifornimento di carboidrati. Come e' noto, i vantaggi per la pianta ospite conseguenti 
all'instaurazione della simbiosi micorrizica dipendono dal bilancio tra la sottrazione di 
fotosintetati da parte del fungo e i benefici derivanti principalmente dal maggior 
rifornimento di elementi nutritivi. E’ verosimile, quindi, che la relazione mutualistica 
tra i 2 partners sia sensibile alle variazioni di CO2 atmosferica e che i funghi 
micorrizici arbuscolari posssano costituire degli ottimi indicatori per testare gli effetti 
dell'innalzamento di questo gas serra. Pertanto, la reale consistenza e la funzionalita' 
della simbiosi micorrizica deve essere adeguatamente considerata se si vogliono 
valutare le conseguenze dei cambiamenti ambientali in atto sullo svolgimento del  
ciclo del carbonio negli ecosistemi naturali o agrari (Fitter et al., 2004; Hawkes et al., 
2008). 
In condizioni di elevata CO2 il costo della simbiosi micorrizica potrebbe 
variare, con conseguente modificazione del rapporto costi/benefici (Johnson et al., 
2005; Cavagnaro et al., 2007), come pure la maggiore disponibilita' di carbonio 
potrebbe tradursi in una maggiore possibilita' di crescita del micelio fungino intra e/o 
extraradicale (Sanders et al., 1998; Staddon et al., 2004).  
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E’ gia’ stato visto che, sebbene non si conosca sufficientemente come la pianta 
regoli la ripartizione del carbonio e la sua traslocazione al fungo (Jakobsen & 
Rosendahl, 1990; Wright et al., 1998a; Fitter et al., 2000), i simbionti fungini possono 
essere considerati come veri e propri "sink" di fotosintetati, ovvero uno strumento di 
sottrazione dall'atmosfera ed immagazzinamento nel suolo del carbonio assimilato 
dalla pianta (Treseder & Allen, 2000; Olsson & Johnson, 2005).  Si ritiene, infatti, 
che la maggior parte della biomassa microbica nel terreno sia rappresentata dal 
micelio micorrizico extraradicale (Olsson et al., 1999; Olsson & Wilhelmsson, 2000) 
e che il principale costituente della parete fungina, la chitina, sia degradato più 
lentamente nel terreno, rispetto ad altri polisaccaridi di origine vegetale (Gooday, 
1990). Inoltre i funghi MA sono ritenuti gli unici produttori di glomalina, una 
glicoproteina abbondante nei suoli (Wright & Upadhyaya, 1996) probabilmente 
perche’ difficilmente degradabile (Steinberg & Rillig, 2003).  
Sebbene il turnover delle strutture fungine possa essere differente in condizioni 
pedoclimatiche differenti, un incremento della biomassa fungina nel suolo potrebbe 
determinare una temporanea immobilizzazione di C nel terreno. Questa funzione dei 
funghi MA, presente negli ecosistemi naturali, potrebbe essere alterata nei sistemi 
agricoli convenzionali, dove le pratiche colturali applicate possono determinare un  
progressivo impoverimento biologico.  
Se, in condizioni di elevata concentrazione di CO2 atmosferica, la crescita intra 
ed extraradicale dell'endofita micorrizico risultasse stimolata, la capacita' di 
sottrazione ed immagazzinamento nel suolo di carbonio da parte  dei funghi MA 
potrebbe risultare significativamente incrementata e pertanto il ruolo di "carbon sink" 
esercitato dai funghi micorrizici potrebbe essere sensibilmente potenziato. 
Poiche’ nei funghi MA la maggior parte della  biomassa totale e’ costituita dal 
micelio extraradicale (Sanders et al., 1998; Olsson et al., 1999; Fujiyoshi et al., 
2000), l’effetto dell’incremento della CO2 atmosferica su questa fase di sviluppo del 
fungo dovrebbe essere adeguatamente considerato per poter valutare la potenzialita’ 
dei funghi micorrizici di immobilizare C nel terreno. Nonostante parecchi studi 
condotti nell'ultimo decennio, le conoscenze a riguardo non permettono ancora di 
giungere a conclusioni chiare e univoche, considerando inoltre che gli esperimenti a 
lungo termine sono piuttosto rari  (Rillig et al., 1999; Klironomos et al., 2005). 
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La maggior parte dei lavori hanno valutato l'influenza della maggiore 
disponibilta' di carbonio sullo sviluppo intraradicale del fungo. L'aumento della 
concentrazione atmosferica di CO2 ha   determinato  un incremento della 
colonizzazione radicale da parte dell’endofita fungino in differenti specie vegetali 
(Morgan et al., 1994; Olesniewicz & Thomas, 1999; Rillig et al., 1999; Hu et al., 
2005) o un incremento dell'intensita' dell'infezione radicale (Rillig et al., 1998); in 
altri casi, tuttavia,  la maggiore disponibilita' di carbonio non influenzava 
significativamente la colonizzazione micorrizica (Jongen et al., 1996; Sanders et al., 
1998; Staddon et al., 2004; Cavagnaro et al., 2007). E' stato osservato, inoltre, che le 
risposte possono variare a seconda del binomio fungo-pianta ospite considerato 
(Monz et al., 1994; Johnson et al., 2005) e delle condizioni nutritive (Klironomos et 
al., 1996; Rillig et al., 1998). Gli effetti riscontrati sui parametri di crescita, d’altra 
parte, possono scomparire quando si tiene conto del differente accrescimento delle 
piante; esperimenti "time course" possono permettere di valutare se gli effetti 
osservati sono dipendenti o indipendenti dalla crescita della pianta ospite (Staddon et 
al., 1998). Tuttavia, anche quando la percentuale d'infezione micorrizica non subisce 
variazioni di rilievo, lo sviluppo totale del fungo in termini quantitativi puo' risultare 
comunque aumentato. 
Come e' noto, la colonizzazione intraradicale e la conseguente instaurazione dei 
rapporti di reciproco scambio tra i 2 simbionti, permette al fungo micorrizico di 
svilupparsi all'esterno della radice andando a formare le estese reti miceliari descritte 
precedentemente (vedi par. 4.4). Indipendentemente dall'effetto della CO2 sullo 
sviluppo intraradicale dell'endofita fungino, la crescita extraradicale del micelio 
micorrizico puo' essere incrementata in conseguenza di una differente ripartizione 
(carbon allocation) dei fotosintetati ceduti al fungo tra la fase intra ed extraradicale. 
D'altra parte sono gia' stati riportati modificazioni nei rapporti percentuali  tra la fase 
interna ed esterna del fungo a seconda della fase di sviluppo della pianta ospite 
(Betlenfalvay et al., 1982; Olsson et al., 1999).   
Nonostante che la colonizzazione intraradicale non avesse mostrato sostanziali 
variazioni, la produzione di ife extraradicali veniva stimolata dall'incremento di CO2 
in Plantago lanceolata e tale risposta risultava indipendente dalla crescita della pianta 
(Staddon et al., 2004), sebbene in un lavoro precedente gli stessi autori fossero 
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arrivati a conclusioni differenti (Staddon et al., 1999). Analogamente in Prunella 
vulgaris, pur in presenza di una colonizzazione intraradicale statisticamente uguale, la 
lunghezza delle ife extraradicali aumentava di circa 5 volte in presenza di una 
maggiore concentrazione atmosferica di CO2 (Sanders et al., 1998), indicando che la 
maggiore disponibilita' di carbonio determinava una diversa ripartizione delle risorse 
tra la fase interna ed esterna del fungo micorrizico. La produzione extraradicale di ife 
e' risultata stimolata anche in Artemisia tridentata, ma l'aggiunta di nutrienti influiva 
negativamente su tale risposta (Klironomos et al., 1996). Naturalmente, una differente 
allocazione delle maggiori risorse disponibili puo' modificare anche i rapporti di 
sviluppo tra radice e fungo, favorendo la crescita radicale o quella delle ife fungine 
extraradicali a seconda delle condizioni pedologiche esistenti (Rillig et al., 1999). 
Tempi e modalita' di somministrazione della CO2 , infine, possono influire sui 
risultati osservati (Klironomos et al., 2005).   
In conclusione, sebbene le risposte possano variare a seconda dell'endofita 
considerato (Klironomos et al., 1998; Sanders et al., 1998; Staddon et al., 2004; 
Johnson et al., 2005) o in condizioni pedoclimatiche differenti (Rillig et al., 1999), il 
simbionte fungino, nella maggior parte dei casi, risponde positivamente 
all'incremento della disponibilita' di CO2 (Alberton et al., 2005) e, almeno per quanto 
riguarda il genere Glomus, si ha una stimolazione della produzione di reti 
micorriziche extraradicali, come e' possibile dedurre dalla tab. 2.  
E' da sottolineare che nella maggior parte dei lavori condotti per valutare gli 
effetti dell'incremento della concentrazione di CO2 sullo sviluppo di reti extraradicali, 
la misurazione e' stata effettuata in termini di lunghezza,  mentre gli effetti sul fungo 
in termini di biomassa non sono stati mai valutati, se non indirettamente attraverso 
stime basate sul calcolo del biovolume  (Lussenhop et al., 1998; Sanders et al., 1998). 
La valutazione della reale estensione della rete micorrizica extraradicale 
prodotta da differenti specie o isolati di funghi micorrizici, ma anche una appropriata 
quantificazione della biomassa fungina, costituiscono un presupposto indispensabile 






























Glomus mosseae Plantago lanceolata 84 gg ~2 m/g suolo ~4 m/g suolo 
(Staddon et al., 
2004) 
Glomus spp Prunella 
vulgaris 20 sett. ~1-4 m/g suolo ~4-15 m/g suolo 











tridentata 16 sett ~3.3 m/g suolo ~3.8 m/g suolo 
(Klironomos et 
al., 1998) 
Glomus sp Bromus inermis 15 sett. 
 
1.7 m/g suolo 
 
 





Tab. 2 - Effetto dell'incremento della concentrazione atmosferica di CO2 sullo sviluppo del 
micelio extraradicale di funghi micorrizico-arbuscolari 
 
 
Cambiamenti nella gestione degli agroecosistemi e l’utilizzo di idonee pratiche 
agricole possono contibuire a ridurre le emissioni di CO2 proposte dal protocollo di  
Kyoto ed incrementare il contenuto di carbonio organico nel suolo con conseguenze 
positive sia per l’ambiente che per la qualita’ dei suoli (Lal et al., 1999; Willson et 
al., 2001).  
 
 
6 –  La  valutazione quantitativa della biomassa fungina 
 
Vista l'importanza della simbiosi micorrizica nello svolgimento del ciclo del 
carbonio e considerando il contributo fondamentale dei funghi MA al mantenimento 
della qualita’ biologica del suolo, risulta di fondamentale importanza avere a 
disposizione parametri validi e sicuri per stimare la presenza dei funghi micorrizici 
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nei suoli. La misurazione della lunghezza ifale, pur costituendo un valido strumento, 
non puo' rappresentare l'unico parametro usato per quantificare la reale consistenza 
dei funghi MA nel terreno. Cio' nonostante, non esistono ancora test di 
determinazione della biomassa fungina di facile e rapida applicazione, che vengano 
ritenuti  inequivocabilmente affidabili e sicuri. 
 La stima della biomassa intra ed extraradicale e' stata effettuata mediante la 
determinazione del contenuto di vari componenti chimici presenti nella cellula 
fungina, come chitina, ergosterolo, fosfolipidi e acidi grassi (Hepper, 1977; 
Bethlenfalvay et al., 1981; Bethtlenfalvay et al., 1982; Pacovsky & Bethlenfalvay, 
1982; Bethlenfalvay & Ames, 1987; Frey et al., 1994; Olsson et al., 1995; Medina et 
al., 2003; Nilsson et al., 2005; Appuhn & Joergensen, 2006; Grigera et al., 2007). 
Sfortunatamente, nessuno di queste molecole e' presente in modo esclusivo nei funghi 
micorrizici arbuscolari e pertanto e' possibile che le misure nel suolo siano inficiate 
dalla presenza di altri organismi, fungini e non. Un promettente indicatore della 
presenza di funghi MA nel suolo potrebbe essere la glomalina,  una glicoproteina 
presente nella parete dei funghi micorrizici e difficilmente degradabile nel suolo 
(Wright & Upadhyaya, 1996; Bedini et al., 2007; Purin & Rillig, 2007; Treseder et 
al., 2007), sebbene le ricerche relative a  questa molecola, la cui natura biochimica 
deve ancora essere chiarita, presentano per il momento molti punti controversi. 
La scelta dell'indicatore piu' opportuno per valutare la biomassa fungina nel 
suolo, pertanto, deve tenere in considerazione numerosi fattori dipendenti dalla 
specifica situazione in cui si opera, oltre che, naturalmente, lo scopo per cui si 
procede alla determinazione.  
L'ergosterolo e' il principale sterolo presente nelle membrane cellulari fungine 
(Fig. 9) e, dal momento che decade rapidamente nei tessuti morti, puo' essere 
considerato un buon indicatore della biomassa fungina vivente (Fujiyoshi et al., 2000; 
Hart & Reader, 2002). 
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Fig. 9 -  Formula di struttura dell’ergosterolo 
 
 
Tuttavia, la concentrazione di questa molecola nei tessuti fungini e' molto 
variabile in funzione della specie considerata e cio' costituisce un ostacolo all'utilizzo 
di questo indicatore per la stima della biomassa fungina nel suolo (Schmitz et al., 
1991); inoltre, il contenuto di ergosterolo nei funghi micorrizici è, generalmente, piu' 
basso rispetto a quello di altri funghi e in parecchi funghi MA e' risultato addirittura 
assente (Olsson et al., 2003). 
Differenti lipidi sono stati presi in considerazione come indicatori di biomassa 
fungina e  tra questi il PLFA (phospholipid fatty acid) 16:1ω5 e il NLFA (neutral 
lipid fatty acid) 16:1ω5 sono risultati buoni indicatori della presenza di funghi AM 
nel suolo, essendo normalmente assenti  nei funghi non micorrizici, anche se si 
trovano in altri organismi come i batteri (Olsson et al., 1995; Olsson et al., 1999; 
Olsson & Wilhelmsson, 2000; Olsson et al., 2003; Nilsson et al., 2005; Labidi et al., 
2007). D'altra parte sono state trovate differenze tassonomiche nella composizione e 
nel contenuto di acidi grassi che potrebbero causare problemi nella stima della 
biomassa soprattutto in presenza di popolazione fungine miste o di isolati fungini di 
differente provenienza (Graham et al., 1995).  
La chitina (β 1→4 N-acetil-D-glucosammina), polisaccaride azotato prodotto 
dalla condensazione dell'N-acetil glucosammina (Fig. 10), e' uno dei principali 
componenti della parete cellulare dei funghi ma e' presente anche negli artropodi,  




Fig. 10 - Formula di struttura della chitina 
 
 
Il dosaggio della chitina nelle radici o nel suolo viene effettuato mediante la 
determinazione spettrofotometrica del contenuto di glucosammina ottenuta dalla 
depolimerizzazione della molecola. Sebbene la  concentrazione di glucosammina 
nella parete fungina possa subire variazioni di rilievo a seconda del phylum 
considerato, essendo stati rilevati valori che oscillavano da 2 a 170 mg·g-1 di peso 
secco (Appuhn & Joergensen, 2006), nei funghi micorrizici arbuscolari del genere 
Glomus questa variabilita' sembra essere piu' contenuta e, dai dati disponibili in 
letteratura, risulta una variazione compresa tra 21 e 40 mg·g-1 di peso secco, come 
possiamo osservare nella tab. 3. 
Una buona correlazione tra quantita' di chitina nel suolo e lunghezza delle ife e’ 
stata trovata, in esperimenti condotti in contenitore, per G. mosseae (Bethlenfalvay & 
Ames, 1987) e G. intraradices (Frey et al., 1994), mentre in altri casi il contenuto di 
chitina non risultava correlato con  la colonizzazione micorrizica (Schmitz et al., 
1991). Sebbene l’utilizzo di questo parametro presenti come inconveniente la scarsa 
specificita', la chitina presenta il vantaggio che, essendo  una molecola a lenta 
degradazione, a differenza di ergosterolo e acidi grassi, costituisce un buon indicatore 
della biomassa fungina totale, sia vitale che non-vitale. Questo tipo di dosaggio, 
pertanto,  puo' risultare particolarmente indicato  quando, attraverso la quantificazione 
della biomassa fungina, si vuole effettuare una  stima della quantita' di carbonio 





Specie fungina Contenuto di glucosamina 


































(Frey et al., 1994) 
 
Tab. 3 - Contenuto di glucosamina di differenti specie di funghi micorrizici arbuscolari 
 
Indipendentemente dalla metodologia analitica utilizzata, la quantificazione del 
fungo presente nel suolo mediante dosaggio biochimico comporta necessariamente 
una precedente stima del fattore di conversione appropriato per poter calcolare, sulla 
base  dei dosaggi effettuati, la quantita' totale di biomassa fungina presente. Poiche' la 
stima del fattore di conversione presenta difficolta' oggettive, spesso la 
quantificazione della biomassa fungina viene effettuata sulla base di calcoli e 
valutazioni che comportano incertezze  e sensibili margini di errore. Ne risulta cosi’ 
che i valori riportati in bibliografia, compresi tra 16 e 350 µg·g-1  (Frey et al., 1994; 
Olsson et al., 1999; Olsson & Johansen, 2000) possono variare considerevolmente a 
seconda della metodologia di stima effettuata oltre che, naturalmente, a seconda del 
tipo di fungo e dalle condizioni sperimentali utilizzate. 
In conclusione, sebbene indagini piu' precise ed approfondite debbano essere 
condotte, soprattutto per quanto riguarda la determinazione di fattori di conversione 
per le diverse specie fungine, le prospettive per l'impiego di questo tipo di analisi per 
la quantificazione della biomassa fungina sono incoraggianti (Appuhn & Joergensen, 
2006) .   
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7 – Gli agroecosistemi arborei : micorrize e gestione sostenibile 
 
Le potenzialita’ dei funghi micorrizici possono manifestarsi in maniera 
particolarmente efficace nelle colture pluriennali e in particolare nelle specie arboree, 
la maggior parte delle quali, come e’ noto, rispondono in maniera molto positiva alla 
inoculazione con funghi MA; tra queste ricordiamo il melo (Covey et al., 1981; 
Hoepfner et al., 1983), il pesco (La Rue et al., 1975), la vite (Schubert & Cammarata, 
1986), gli agrumi (Timmer & Leyden, 1978), il ciliegio (Pons et al., 1983), l'actinidia 
(Schubert et al., 1987a),  e numerosi portinnesti di specie arboree da frutto (Fortuna et 
al., 1992; Sbrana et al., 1994; Fortuna et al., 1996). Naturalmente le risposte ottenute 
sono molto variabili a seconda del binomio fungo-pianta ospite considerato; specie 
arboree differenti presentano, infatti, una diversa dipendenza micorrizica e, d’altra 
parte, le capacita’ infettive e il grado di efficienza di differenti endofiti fungini sono 
molto variabile nelle varie combinazioni prese in considerazione (Fortuna et al., 
1992).  
Durante lo sviluppo delle specie arboree, la presenza della simbiosi micorrizica 
determina sia vantaggi di tipo nutrizionale (Gianinazzi & Vosatka, 2004; Giovannetti, 
2006) che modificazioni morfologiche, fisiologiche e biochimiche, tali da conferire 
alla pianta ospite una maggiore resistenza agli stress di natura biotica (Giovannetti et 
al., 1991; Tosi et al., 1993)  o abiotica, come ad esempio una maggiore resistenza alla 
siccita' (Nelsen & Safir, 1982), alla salinita' (Ojala et al., 1983) o allo stress da 
trapianto (Menge, 1978). 
La maggiore resistenza agli stress risulta particolarmente interessante nel 
settore vivaistico e in particolare nell’acclimatazione di piante micropropagate 
(Fortuna, 1992; Fortuna et al., 1996; Fortuna et al., 1998) che vengono 
frequentemente usate negli impianti arborei. 
La presenza del  micelio extraradicale puo’ contribuire, inoltre, alla 
stabilizzazione degli aggregati nel suolo (Miller & Jastrow, 1990; Kabir & Koide, 
2002) e puo’ conferire alla pianta una migliore protezione nei confronti di livelli 
tossici di elementi dannosi nel suolo (Rivera-Becerril et al., 2002)  
La colonizzazione micorrizica puo’ influire inoltre sulla morfologia 
dell'apparato radicale (Berta et al., 1995) che, nella maggior parte dei casi, si presenta 
 44 
piu' ramificato, ossia con un maggior numero di radici piu' corte,  come e' stato visto 
in Vitis vinifera L. (Schellenbaum et al., 1991) e in Prunus cerasifera (Fortuna et al., 
1998). Una migliore esplorazione del suolo e, conseguentemente, un migliore stato 
nutrizionale della pianta ospite, puo’ essere molto importante per le piante arboree, 
sia in relazione alla capacita' di attecchimento del materiale utilizzato al momento di 
un nuovo impianto, sia per un buon sviluppo e una rapida entrata in produzione delle 
specie frutticole.  
Per le specie arboree, inoltre, e' molto interessante valutare la relazione tra il 
miglioramento della nutrizione minerale determinato dalla simbiosi micorrizica e le 
caratteristiche qualitative del frutto. 
Se da una parte i risultati sperimentali  sottolineano l'importanza della simbiosi 
micorrizica per un miglioramento quali-quantitativo e una maggiore 
sostenibilita’della produzione agricola, dall’altra dobbiamo constatare che le tecniche 
agronomiche applicate nei sistemi colturali convenzionali possono influire 
negativamente sull'instaurazione e la funzionalita' di tale associazione. Negli 
agroecosistemi convenzionali la consistenza e la diversita’ dei funghi MA e’ risultata 
fortemente alterata rispetto agli ambienti naturali. Ad esempio, in terreni soggetti 
all’aratura il fungo dominante e’ risultato  Glomus mosseae (92%) mentre in terreni 
non lavorati attigui la biodiversita’ era molto maggiore (Helgason 1998). Inoltre, 
prove di campo di lungo periodo hanno mostrato che la percentuale di colonizzazione 
radicale era molto maggiore (30-60% in piu’) in piante cresciute in sistemi colturali 
“low input” rispetto a quella presente in piante allevate con sistemi colturali 
convenzionali (Mader et al., 2000). 
Dobbiamo considerare infine la possibilita’, gia’ discussa nel paragrafo 4.4.1, 
che si realizzi la formazione nel terreno di una comune rete micorrizica in grado di 
collegare, tramite le ife extaradicali, le specie vegetali presenti e attraverso la quale 
potrebbe avvenire il trasferimento di nutrienti (vedi bibliografia citata). L’esistenza di 
un tale sistema di interconnessione e’ particolarmente interessante 
nell’agroecosistema frutteto dove sono presenti contemporaneamente piante arboree 
della stessa specie e, dove, frequentemente, viene favorito lo sviluppo, lungo filari e 
interfilari, di piante erbacee di differenti specie (cover crops) per ridurre l’erosione, 
incrementare la fertilita’ e migliorare la struttura del suolo. Capire le interazioni che 
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avvengono nel sottosuolo tra la pianta da frutto coltivata e le specie usate per 
l’inerbimento e’ importante per una gestione maggiormente sostenibile 
dell’agroecosistema frutteto, specie per quanto riguarda la fertilizzazione. 
Recentemente, in prove condotte in serra,  e’ stato mostrato un trasferimento di N 
marcato dalle specie erbacee utilizzate per l’inerbimento del vigneto a piante di vite  
(Cheng & Baumgartner, 2004).  
Nonostante siano sempre maggiori le conoscenze scientifiche che evidenziano 
le molteplici e complesse relazioni di reciproco scambio tra le componenti presenti in 
un ecosistema naturale o coltivato, le ricerche in campo agronomico sono spesso 
centrate esclusivamente sul comportamento fisiologico e produttivo della pianta. Al 
contrario la sperimentazione agricola, consapevole dell’importanza di salvaguardare e 
valorizzare le interazioni nelle quali si trovano coinvolti la pianta e il simbionte 
fungino, deve tenere adeguatamente conto di cio’ e passare da un tipo di indagine in 
cui la pianta e' studiata come individuo isolato, ad indagini in cui i due organismi 
sono visti come parti attive di un reciproco scambio e, a loro volta, parti integranti di 




SCOPO DEL LAVORO 
 
Considerando quanto riportato sopra, possiamo comprendere l’importante 
contributo che i funghi micorrizici sono in grado di dare alla realizzazione di 
agroecosistemi a maggiore sostenibilita’. L’agroecosistema frutteto, per le sue 
caratteristiche di pluriennalita’, risulta particolarmente indicato ad una gestione piu’ 
equilibrata che salvaguardi e potenzi l’attivita’ di questi organismi nel suolo. La 
conoscenza dei meccanismi che permettono la formazione nel suolo delle reti 
micorriziche extraradicali e del loro funzionamento, costituiscono un presupposto 
fondamentale per poter sfruttare a pieno le potenzialita’ dei funghi MA. D’altra parte, 
considerando le modificazioni ambientali in corso e le possibile ripercussioni di 
queste sugli equilibri naturali presenti nell’agroecosistema, risulta particolarmente 
interessante indagare  sulle conseguenze che la maggiore disponibilita’ di CO2 
atmosferica potrebbe determinare su tutte le componenti del sistema pianta-suolo-
microrganismi ed in particolare sullo sviluppo dei funghi micorrizici, data la loro  
diffusione e importanza negli ecosistemi sia naturali che coltivati.   
Pertanto, la presente ricerca si prefigge  i seguenti obiettivi: 
 
1) Studiare la formazione e la funzionalita’ nelle piante arboree da frutto di reti 
micorriziche extraradicali intra o interspecifiche. 
Cio’ verra’ realizzato mediante un lavoro articolato nelle seguenti fasi 
successive: 
a) Visualizzazione  e osservazione delle modalita’ di realizzazione di una 
comune rete micorrizica tra piante arboree della stessa specie o di specie 
differenti, utilizzando un sistema bidimensionale in vivo (metodo 
sandwich). 
b) Valutazione dei tempi di formazione nel terreno di una comune rete 
micorrizica tra piante arboree della stessa specie o di specie differenti  
c) Verifica della funzionalita’ di tale rete come sistema di interconnesione tra 
le specie presenti nella comunita’ vegetale, soprattutto in relazione allo 
scambio di carbonio. 
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2) Valutare l’influenza dell’incremento della concentrazione di CO2 atmosferica 
sullo sviluppo di reti micorriziche extraradicali. 
A tale scopo verranno presi in considerazione i seguenti aspetti: 
a) valutazione “time-course” dell'estensione e della struttura della rete 
micorrizica extraradicale in presenza di differenti concentrazioni 
atmosferiche di CO2 
b) determinazione della biomassa fungina intra ed extraradicale in 
presenza di differenti concentrazioni atmosferiche di CO2 
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MATERIALI E METODI 
 
1 - Studio della formazione e della funzionalita’ nelle piante arboree da frutto di 
reti micorriziche extraradicali intra o interspecifiche 
 
Materiale vegetale 
Gli esperimenti sono stati condotti utilizzando piantine micropropagate di 
due differenti portinnesti di specie arboree da frutto: l’Mr.S. 2/5, una selezione di 
semenzali ottenuti da libera impollinazione di mirabolano (Prunus cerasifera Ehrh), e 
il  GF 677, un ibrido pesco x mandorlo.   
Il substrato di crescita utilizzato per l'Mr.S. 2/5 e' stato quello proposto da 
Murashige e Skoog  (1962) contenente macro e microelementi a cui sono stati 
aggiunti 0.4 mg/l di tiamina, 100 mg/l di inositolo, 60 mg/l di NaFeEDTA, 30 g/l di 
saccarosio e 6 gr/l di Difco Bacto Agar; il pH della soluzione e' stato portato a 5.2. La 
sterilizzazione del substrato e' avvenuta mediante trattamento in autoclave a 120° per 
20 min. Nel corso della fase di proliferazione, durante la quale le subcolture avevano 
una durata di 15 giorni ciascuna, nel substrato sono stati aggiunti 0.6 mg/l di BA, 0.2 
mg/l di GA3 e 0.06 mg/l di IBA. Successivamente, germogli di circa 2 cm di 
lunghezza, venivano trasferiti in un substrato di allungamento nel quale la BA era 
stata ridotta a 0.2 mg/l, lasciando inalterate le concentrazioni degli altri ormoni; in 
tale substrato venivano aggiunti 200 mg/l di carbone attivo. Al termine di questa fase 
della durata di 10 giorni, le microtalee venivano poste per 20 giorni su un substrato di 
radicazione nel quale erano presenti 0.6 mg/l di IBA.  
Per la propagazione in vitro del portinnesto GF 677, come substrato 
nutritivo e' stato utilizzato il substrato nutritivo DKW (Driver e Kuniyuki, 1984) al 
quale,  per la fase di proliferazione sono stati aggiunti 2 mg/l di BA e 0.06 mg/l di 
IBA mentre per quella di allungamento la BA e’ stata ridotta a 0.1 mg/l. Infine, per la 
fase di radicazione in vitro del GF 677, che ha avuto una durata di 20 giorni, nel 
mezzo nutritivo venivano aggiunti  0.6 mg/l di IBA. 
 La propagazione di entrambi i portinnesti avveniva in  camere di crescita 
nelle quali era stato programmato un fotoperiodo di 16 ore di luce e 8 di buio, una 
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temperatura di 24°C durante il periodo di luce e 21°C durante il buio, e una densita' di 
flusso fotonico di 40 µE.m-2.s-1 .  
 
Funghi micorrizici 
 Nel corso delle prove sono stati utilizzati 2 differenti funghi MA: Glomus 
mosseae (Nicol. & Gerd.) Gerdemann & Trappe (International Microbial Archives, 
code IMA1, Kent isolate), e Glomus intraradices Schenck & Smith (International 
Microbial Archives, code IMA5, Italy isolate, collector M. Giovannetti). Il materiale 
fungino, proveniente dalla collezione del Dipartimento di Biologia delle Piante 
Agrarie dell’Universita’ di Pisa, veniva moltiplicato attraverso "pot-cultures". 
L’inoculo fungino utilizzato per gli esperimenti, costituito da radici micorrizate, 
micelio extraradicale, spore e sporocarpi, veniva ottenuto attraverso “wet-sieving” di 
campioni di terreno prelevato dalle “pot cultures”.  
 
Inoculazione del materiale vegetale 
 
Le piantine radicate in vitro di Mr.S. 2/5 o di GF 677, dopo essere state 
accuratamente lavate con acqua distillata per eliminare la presenza di eventuali 
residui del substrato agarizzato, venivano trapiantate in contenitori di 100 ml di 
volume, riempiti con ghiaia di quarzo precedentemente lavata e sterilizzata mediante 
trattamento a caldo in autoclave a 121°C per 40 min. L’inoculazione delle piante, con 
G. mosseae o G. intraradices a seconda dell’esperimento, veniva effettuata ponendo 
nel vasetto, al di sotto dell’apparato radicale, 500 mg circa del materiale ottenuto 
mediante “wet sieving” del terreno delle pot-cultures. Le piante inoculate sono state 
chiuse in appositi contenitori (Sun trasparent bags, Sigma, USA) e mantenute in 
camera di crescita con gli stessi parametri ambientali utilizzati per la fase di 
propagazione in vitro, per un periodo di circa 4-5 settimane a seconda 
dell’esperimento (Fig. 11). Una volta la settimana ciascuna piantina veniva 

















Fig. 11 -  Piantine micropropagate di Mr.S. 2/5 inoculate con funghi micorrizici, durante la 
fase di ambientamento. 
 
 
1.1 - Esperimento 1A. Visualizzazione e osservazione delle modalita’ di   
realizzazione di una comune rete micorrizica tra piante arboree della stessa 
specie o di specie differenti, utilizzando un sistema bidimensionale in vivo 
(metodo “sandwich”) 
 
Le prove sono state condotte utilizzando un sistema bidimensionale in vivo 
denominato “metodo sandwich” che permette di far sviluppare le ife esterne di una 
piantina micorrizata su una superficie piana la quale, successivamente, puo’ essere 
sottoposta ad opportune colorazioni allo scopo di effettuare osservazioni e 
misurazioni sul micelio micorrizico extraradicale intatto.  
Dopo aver inoculato, seguendo le modalita’ precedentemente descritte, 
piantine radicate in vitro di Mr.S. 2/5 con i funghi G. mosseae o G. intraradices, 
queste venivano rimosse con accuratezza dal substrato mediante immersione in acqua 
e poste in capsula Petri con H2O distillata. Mediante osservazione al microscopio 




circostante venivano delicatamente asportate utilizzando delle pinzette idonee, come 
descritto in Giovannetti et al. 2001.  
Dopo essere stato completamente privato del micelio extraradicale, 
l’apparato radicale di ogni piantina veniva posizionato su una membrana di nitrato di 
cellulosa (Millipore, porosita’ 0.45µm). All’interno della stessa membrana, ma a 
qualche centimetro di distanza, veniva posta un’altra piantina di Mr.S. 2/5 o di GF 





Fig.12 -  Pianta micorrizata di Mr.S. 2/5 privata di tutto il micelio extraradicale 
(sinistra) e pianta non micorrizata dello stesso portinnesto (destra), poste su una membrana di 
nitrato di cellulosa. 
 
 
Le coppie di piante, della stessa specie o di specie differente,  con le radici 
racchiuse all’interno delle membrane, venivano poste all’interno di capsule Petri  
riempite con ghiaia sterile e mantenute in condizioni controllate di umidita’ e 
temperatura.  
A tempi successivi, a partire da 3 giorni dopo l’inizio della prova,  le 
membrane venivano rimosse con cura dalla piastra, bagnate con H2O distillata, 
delicatamente aperte e colorate, ricoprendole con cura con alcune gocce di Trypan 
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Blue 0.05% in acido lattico; dopo aver lasciato asciugare per diverse ore le 
membrane, il micelio extraradicale, che risultava visibile anche ad occhio nudo, 
veniva osservato al microscopio stereoscopio. Quando le ife extraradicale provenienti 
dalla piantina micorrizata avevano raggiunto una radice della piantina non 
micorrizata, tali aree della membrana venivano prelevate con l’aiuto di un bisturi, 
montate su un vetrino in acido lattico e osservate al microscopio ottico per 
l’individuazione di eventuali strutture infettive. Successivamente le radici presenti 
nelle aree di membrana individuate venivano rimosse, decolorate a caldo in KOH al 
10% per pochi minuti, colorate con Trypan blue in acido lattico (Phillips & Hayman, 
1970) e nuovamente osservate al microscopio ottico. 
 
1.2 - Esperimento 1B. Valutazione dei tempi di formazione nel terreno  di una 
comune rete micorrizica tra piante arboree della stessa specie o di specie 
differenti  
 
L’esperimento e’ stato realizzato con piantine radicate in vitro di Mr.S. 2/5 
e di GF 677. Una parte delle piante, per entrambi i portinnesti, e’ stata inoculata con il 
fungo G. intraradices, secondo le modalita’ precedentemente descritte, mentre le 
piante non inoculate sono state poste nei vasetti con ghiaia sterile e inserite nelle 
sunbags come le altre ma, naturalmente, non veniva posto l’inoculo fungino al di 
sotto dell’apparato radicale. Dopo 30 giorni, 5 piantine inoculate di GF 677 e 5 di 
Mr.S. 2/5 sono state prelevate e le radici sono state chiarificate con KOH al 10% a 
caldo e colorate con Trypan blue in acido lattico (Phillips & Hayman, 1970) per poter 
determinare la percentuale di colonizzazione micorrizica mediante il metodo “grid-
line intersect” (Giovannetti & Mosse, 1980). Accertata la consistenza della 
colonizzazione, le piante micorrizate sono state delicatamente rimosse dal substrato e 
accuratamente private di tutte il micelio extraradicale  come descritto per 
l’esperimento precedente. Terminata questa operazione, le piante micorrizate di GF 
677 o di Mr.S. 2/5 sono state trapiantate in suolo, al centro di un contenitore del 
diametro di 25 cm. Intorno alle piante micorrizate di Mr.S. 2/5, ad una distanza di 
circa 10 cm, sono state poste 6 piantine non micorrizate dello stesso portinnesto (Tesi 
intraspecifica MM = Mr.S. 2/5- Mr.S. 2/5) mentre intorno alle piante micorrizate di 
GF 677 sono state poste o 6 piante non micorrizate di GF 677 (Tesi intraspecifica GG 
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= GF 677- GF 677) oppure 3 piante non micorrizate di GF 677 e 3 piante non 
micorrizate di Mr.S. 2/5 (Tesi interspecifica GM = GF 677 -  Mr.S. 2/5), come 
illustrato nella Fig. 13. Le tesi GG e GM erano costituite da 7 ripetizioni ciascuna, 
mentre la tesi MM era costituita da 9 ripetizioni. In seguito chiameremo “centrali” 
(Centr.), in relazione alla posizione all’interno del contenitore, le piante micorrizate 
dalle quali inizia la formazione della rete micorrizica extraradicale e “laterali” (Lat.) 





























































Fig. 13 – Disegno sperimentale utilizzato per la realizzazione dell’esperimento 1B. 
Tesi GG = GF 677- GF 677; tesi MM = Mr.S. 2/5- Mr.S. 2/5;  tesi GM = GF 677 -  Mr.S. 2/5. 
 
Le prove sono state condotte utilizzando un terreno di tipo sabbioso, 
subalcalino (pH 7.3), con scarso contenuto di calcare totale (1.4%) e di sostanza 
organica. Il terreno veniva sottoposto a sterilizzazione in autoclave mediante 
trattamento a 120°C  per 40 min.  
Le piante sono state mantenute per alcuni giorni in ambiente controllato per 
favorirne l’attecchimento e successivamente trasferite in serra. Dopo 20, 30 e 40 
giorni dal trapianto in suolo, da ciascun contenitore veniva scelta casualmente e 
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accuratamente prelevata 1 piantina laterale di GF 677 nella tesi GG o di Mr.S. 2/5 se 
si trattava della tesi MM o della tesi GM. L’apparato radicale di tali espianti veniva 
lavato e colorato con Trypan blue in acido lattico come precedentemente descritto per 
poter determinare la % di colonizzazione micorrizica. 
 
1.3 - Esperimento 1C. Verifica della funzionalita’ della rete micorrizica come 
sistema di interconnesione tra le specie presenti nella comunita’ vegetale 
 
Esperimento I anno - Al termine dell’esperimento 1B i contenitori con le piante di 
GF677 o di Mr.S. 2/5, nei quali era stata verificata l’esistenza di una comune rete 
micorrizica nel terreno, sono stati utilizzati per condurre la parte successiva della 
prova avente lo scopo di indagare sugli effetti che la presenza di tale rete ifale puo’ 
avere per lo sviluppo delle piante interconnesse. I microcosmi prescelti contenevano 
tutti 1 pianta centrale,  di GF 677 o di Mr.S. 2/5, e 3 laterali della stessa specie; nella 
tesi GM, infatti, erano state  prelevate le piantine laterali di Mr.S. 2/5, rimanedo cosi’, 
dopo il terzo prelievo, solo piante di GF 677.  
Le piante sono state suddivise in 3 gruppi per ciascun portinnesto nel 
seguente modo: in un gruppo tutte le piante rimanevano esposte alla luce (tesi LL = 
Luce-Luce), in un altro gruppo solo la pianta centrale rimaneva esposta alla luce 
mentre tutte le piante laterali venivano coperte con cappucci realizzati con rete 
ombreggiante di colore nero (Tesi LB = Luce-Buio) ed infine nel terzo gruppo tutte le 
piante venivano coperte con i suddetti cappucci (Tesi BB = Buio-Buio) (Fig. 14). 
L’ombreggiamento riduceva la quantita’ di luce del 90%, senza tuttavia impedire la 
traspirazione della pianta.  
Per il portinnesto GF 677 si avevano 5 ripetizioni per la tesi LL, 5 per la 
tesi LB e 4 ripetizioni per la tesi BB, mentre per il portinnesto Mr.S. 2/5 le ripetizioni 
erano 3 per ciascuna tesi. Nel corso della prova, che si e’ svolta nel periodo estivo, le 
piante sono state mantenute in serra ed innaffiate 3 volte alla settimana. Inoltre le 
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Fig. 14 – Rappresentazione schematica delle 3 tesi poste a confronto nell’esperimento 1C. 
 
Nel corso dell’esperimento, dopo 20, 35, 50 e 90 giorni dal momento 
dell’ombreggiamento e’ stato valutato l’incremento di crescita dei germogli; inoltre, 
durante il primo mese di svolgimento della prova, sono stati condotti 7 successivi 
rilievi per misurare l’attivita’ fotosintetica delle piante esposte alla luce delle tesi LL e 
LB. L’assimilazione di CO2 (µmol CO2/cm
2/sec) e’ stata misurata sulle prime 3 foglie 
espanse di 3 piante per ciascuna tesi mediante lo strumento IRGA (InfraRed Gas 
Analyzer) . 
Al termine, dopo 3 mesi, sono stati misurati il peso fresco e secco delle 
radici e dei germogli, l’altezza della pianta, la % di sostanza secca della radice e del 
germoglio e la % di colonizzazione micorrizica delle radici. La quantificazione del 
fungo micorrizico all’interno delle radici e’ stata valutata inoltre mediante 
determinazione del contenuto di glucosamina intraradicale secondo il metodo 
descritto di seguito.  
 
 57
1.4 - Determinazione del contenuto di glucosamina intraradicale 
Il contenuto di glucosammina (GLC) e’ stato determinato mediante dosaggio 
spettrofotometrico, dopo opportuna degradazione, della chitina contenuta nei tessuti 
fungini intraradicali (Ride & Drysdale, 1972). Il metodo consiste in una 
deacetilazione, mediante trattamento con alcali a caldo, che permette di convertire la 
chitina in chitosano; questo, mediante depolimerizzazione e deaminazione, viene 
trasformato in 2,5-anidromannosio il quale, in presenza di opportuni reagenti, forma 
un complesso cromoforo che viene determinato spettrofotometricamente.  
A tale scopo, dopo essiccazione in stufa, state sono stati pesati 15 mg di radici, 
precedentemente macinate,  e autoclavati con 3 ml di KOH (120 g/100 ml H2O) per 
60 min a 121°C. La soluzione alcalina ottenuta e’ stata mescolata con 8 ml di etanolo 
al 75% e messa a raffreddare in frigo. Dopo 15 minuti sono stati aggiunti 0.5 ml di 
Celite (5% in etanolo al 75%) e il materiale e’ stato centrifugato ad una velocità di 
3000 rpm, a 2˚C per 10 minuti. Dopo eliminazione del surnatante, il residuo e’ stato 
sottoposto a successivi lavaggi con etanolo al 40% e acqua distillata. Il pellet ottenuto 
é stato essiccato e risospeso in 0.5 ml di H2O sterile, ottenendo cosi' una sospensione 
di chitosano. A questa sono stati aggiunti  0.5 ml di NaNO2 al 5% e 0.5 ml di KHSO4 
al 5%. La sospensione e’ stata posta in agitazione e successivamente centrifugata per 
2 min a 3000 rpm. Dalla soluzione di anidromannosio ottenuta sono state prelevate 2 
aliquote di 0.6 ml per ciascun campione che sono state fatte reagire per 15 minuti con 
ammoniosulfamato (NH4SO3NO2) al 12.5%. Successivamente sono stati aggiunti 0.2 
ml di MBTH (3-methyl-2-benzothiazolinone hydrazone allo 0.5%) e i campioni  sono 
stati immersi in acqua bollente per 3 minuti. Al termine, il materiale e’ stato fatto 
raffreddare per pochi minuti e successivamente a ciascuna aliquota sono stati aggiunti 
0.2 ml di FeCl3.  Dopo circa 30 minuti e’ stata misurata la densita' ottica (OD) di  
ciascun campione a 650 nm, usando uno spettrofotometro Beckman DU-7 (Beckman 
Instruments, Inc., Irvine, Calif., USA) (Fig. 15).  
Per poter determinare la quantita' di glucosammina contenuta nel campione 
iniziale, i risultati delle letture spettrofotometriche venivano comparati con quelli 




Fig. 15 -  Reazione colorimetrica dei campioni che permette il dosaggio del contenuto 
di glucosammina  
 
 
A tale scopo, concentrazioni note di glucosammina venivano trattate come 
precedentemente descritto, partendo dalla fase di deamminazione, in modo da 
costruire, parallelamente ad ogni dosaggio effettuato, una curva di taratura 
appropriata, come ad esempio quella riportata nella Fig. 16. 
 




















Fig. 16 -  Curva di taratura della Glucosamina (GLC-N) 
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Esperimento II anno - Piantine radicate in vitro di Mr.S. 2/5, sono state poste in 
ambientamento ed inoculate con il fungo micorrizico G. mosseae, seguendo le stesse 
modalita’ descritte precedentemente. Dopo 30 giorni, 5 piantine inoculate venivano 
prelevate e le radici venivano trattate secondo il metodo precedentemente descritto 
per poter determinare la % di colonizzazione micorrizica. Le piante micorrizate sono 
state delicatamente rimosse dal substrato e accuratamente private di tutte il micelio 
extraradicale  come precedentemente descritto. Terminata questa operazione, le 
suddette piante sono state trapiantate in suolo ponendole al centro di un contenitore 
del diametro di 24 cm e, intorno a ciascuna di esse, ad una distanza di circa 10 cm, 
sono state poste 4 piante non micorrizate dello spesso portinnesto.  Il terreno 
utilizzato aveva le stesse caratteristiche di quello usato nell’esperimento precedente. 
Le piante, dopo  alcuni giorni in ambiente controllato, sono state trasferite in serra 
dove rimanevano per l’intera durata della prova. 
Dopo 30 giorni dal trapianto in suolo, da ogni contenitore veniva prelevata 1 
pianta scelta casualmente tra quelle laterali per poter controllare la colonizzazione 
micorrizica del suo apparato radicale.  
A questo punto i vasi, contenenti ciascuno 1 pianta centrale e 3 laterali, sono 
stati suddivisi in gruppi e sottoposti a due differenti tipi di ombreggiamento: nel 
trattamento che chiameremo Nero (N) l’ombreggiamento veniva effettuato con 
cappucci ombreggianti realizzati in tessuto di cotone nero in modo da ridurre 
drasticamente la quantita’ di luce ricevuta dall’apparato fogliare (solo 3%); l’apice del 
germoglio, tuttavia, restava completamente illuminato poiche’ era stata realizzata una 
piccola apertura nel cappuccio che permetteva, alzando progressivamente la copertura 
che era sorretta da un supporto “a telescopio”, di mantenere alla luce solo l’apice del 
germoglio mentre il resto della pianta era completamente ombreggiata. Invece, nel 
trattamento che chiameremo Bianco (B), l’ombreggiamento riguardava l’intera parte 
aerea della pianta ma, essendo stata realizzata con cappucci in tessuto di cotone 
bianco, provocava una riduzione dell’intensita’ luminosa soltanto del 49%. 
Pertanto, le tesi confrontate in questo esperimento risultano 
complessivamente 5: in un gruppo tutte le piante rimanevano esposte alla luce (tesi 
LL = Luce-Luce), in un altro gruppo solo la pianta centrale rimaneva esposta alla luce 
mentre tutte le piante laterali venivano coperte con cappucci neri (tesi LBN= Luce-
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Buio-Nero), oppure di colore bianco (tesi LBB= Luce-Buio-Bianco). Infine negli altri 
2 gruppi, tutte le piante venivano ombreggiate  con cappuccio di colore nero (tesi 
BBN = Buio-Buio-Nero) o di colore bianco (tesi BBB = Buio-Buio-Bianco).  Per 
ciascuna tesi sono state realizzate 3 ripetizioni. Ricapitolando i gruppi posti a 
confronto sono stati i seguenti : 
-     LL = tutti i germogli esposti alla luce 
- LBN = germoglio centrale esposto alla luce e 3 germogli laterali 
ombreggiati con cappucci neri 
- BBN = tutti germogli ombreggiati con cappucci neri 
- LBB = germoglio centrale esposto alla luce e 3 germogli laterali 
ombreggiati con cappucci bianchi 
- BBB = tutti germogli ombreggiati con cappucci bianchi 
Nel corso dell’esperimento, dopo 20 e 40 giorni dal momento 
dell’ombreggiamento, e’ stato valutato l’incremento di crescita dei germogli delle 
piante “laterali” mentre i parametri di crescita delle piante “centrali” in questo caso 
non sono stati rilevati; al termine dell’esperimento, che ha avuto una durata 
complessiva di 3 mesi (2 dall’ombreggiamento), nelle piante “laterali” (Lat)  e’ stato 
misurato il peso fresco e secco delle radici e dei germogli, l’altezza totale della pianta, 
la % di sostanza secca della radice e della parte aerea  e la % di colonizzazione 
micorrizica delle radici.  
 
Analisi statistica 
I risultati degli esperimenti sono stati sottoposti all’ANOVA utilizzando il 
programma CoStat; i dati venivano preliminarmente sottoposti al test di Bartlett per 
saggiare l’omogeneita’ della varianza e, nel caso di significativita’ del test, 
opportunamente trasformati.  Ogni vaso contenente 1 pianta centrale e 3 laterali 
veniva considerato come ripetizione e pertanto, per le piante laterali, veniva effettuata 
la media dei parametri misurati. Il contenuto di glucosamina e’ stato confrontato 
mediante il t-test. I valori percentuali sono stati confrontati statisticamente dopo 




2 - Influenza dell’incremento della concentrazione di CO2 atmosferica sullo 




 Le prove sono state condotte utilizzando il fungo micorrizico arbuscolare 
Glomus mosseae (Nicol. & Gerd.) Gerdemann & Trappe (Kent isolate) (International 
Microbial Archives, code IMA1). L'inoculo fungino veniva ottenuto mediante “wet-
sieving” del terreno di crescita delle pot-cultures come precedentemente descritto.  
 
Materiale vegetale 
Gli esperimenti sono stati condotti utilizzando piantine micropropagate di Mr.S. 2/5, 
ottenute come precedentemente descritto. Dopo 14 giorni di radicazione in vitro, 
quando le radici avevano una lunghezza di 1-2 cm circa, le piantine venivano rimosse 
dal substrato agarizzato, lavate accuratamente in acqua distillata e poste in vasetti di 
100 ml di volume con ghiaia di quarzo, precedentemente lavata e sterilizzata. Ogni 
piantina veniva inoculata ponendo nel vasetto, al di sotto dell’apparato radicale, 600 
mg del filtrato dell’inoculo ottenuto come precedentemente descritto. Le piantine 
inoculate venivano chiuse in appositi contenitori (Sun trasparent bags, Sigma, USA) e 
mantenute in camere di crescita nelle quali si aveva un fotoperiodo di 16 ore di luce e 
8 di buio, una temperatura di 23±1°C e un’intensita’ luminosa di 60µE.m-2.s-1. Una 




2.1 - Esperimento 2A . Valutazione “time-course dell'estensione e della struttura 
della rete micorrizica extraradicale in presenza di differenti concentrazioni 
atmosferiche di CO2 
Al termine della fase di inoculazione, che ha avuto una durata di 4 
settimane, venivano prelevate le radici di un campione di 4 piantine scelte 
casualmente e trattate secondo il metodo precedentemente descritto per poter stimare 
la percentuale di colonizzazione micorrizica. Accertata la presenza di una sufficiente 
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micorrizazione, tutte le piante venivano rimosse con accuratezza dal substrato 
mediante immersione in acqua, poste in capsula Petri con H2O distillata e,  con l’aiuto 
di un microscopio stereoscopico e utilizzando delle pinzette microchirurgiche,  
completamente private di tutto il micelio extraradicale prodotto. Seguendo la 
metodologia gia’ descritta come “metodo sandwich”,  l’apparato radicale di ogni 
piantina e’ stato posto tra 2 membrane di dimensione 9 x 11 cm e posto in posizione 
verticale entro contenitori riempiti con ghiaia sterile. Le piante venivano quindi 
collocate all’interno di 2 celle di vetro nelle quali  veniva mantenuto un flusso di aria 
costante con diversa concentrazione di CO2 atmosferica: all’interno di un box veniva 
insufflata una miscela CO2/aria con 350 ppm (±2%)  di CO2 mentre nell’altro box 
veniva introdotta una miscela analoga ma contenente 700 ppm (±2%) di CO2 (miscele 
certificate da LINDE GAS Italia S.r.l., Arluno, Milano, Italy). La concentrazione di 
CO2 all’interno delle celle di vetro veniva misurata attraverso un “IR-gas analyzer” e 
continuamente monitorata mediante un software di acquisizione dati che effettuava 15 
letture al minuto. I due contenitori di vetro, del volume di 31,25 litri, erano mantenuti 
in camere di crescita  con un fotoperiodo di 16 ore di luce e 8 di buio, una 
temperatura di 23±1°C e un’intensita’ luminosa di 60 µE.m-2.s-1 (Fig 17). 
                        
Fig. 17 – Celle utilizzate per sottoporre le piante di Mr.S. 2/5 a due diverse concentrazioni di 
CO2 atmosferica.  
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Dopo 5, 7, 9 e 12 giorni, le piante, in numero variabile da 3 a 5 a seconda 
del rilievo, venivano rimosse dal substrato e le membrane venivano aperte e colorate 
con Trypan blue come precedentemente descritto nel paragrafo 1A per poter 
determinare, a tempi successivi, l’estensione totale del micelio  e la densita’ della 
micelio extraradicale.  
 
2.2 - Determinazione del fattore di conversione del fungo G. mosseae per la 
valutazione della biomassa fungina   
 
Trenta piantine micorrizate sono state poste tra 2 membrane di nitrato di cellulosa 
dopo avere rimosso il micelio extraradicale come precedentemente descritto. Dopo 2 
settimane, le membrane sono state aperte e le piantine sono state poste in una piastra 
con acqua distillata. Tutte le ife extraradicali che circondavano la radice sono state 
accuratamente prelevate e il micelio raccolto e’ stato essiccato in stufa a 70°C fino a 
raggiungimento del peso costante. Dopo aver determinato il peso secco del campione 
di micelio ottenuto, il materiale e’ stato autoclavato con 3 ml di KOH e 
successivamente trattato come descritto nel paragrafo 1.4, al fine di poter misurare 
spettrofotometricamente il contenuto di glucosamina del campione. 
 
2.3 - Esperimento 2B. Valutazione “time-course” dell’estensione della rete 
micorrizica extraradicale  e determinazione della biomassa fungina intra ed 
extraradicale con 2 differenti concentrazioni di CO2 
 
Esperimento preliminare  - Allo scopo di testare un diverso meccanismo per il 
mantenimento della concentrazione di CO2 all’interno delle celle di vetro, e’ stato 
condotto un esperimento avente lo stesso disegno sperimentale di quello precedente. 
In questo caso, tuttavia, in una delle due celle  veniva mantenuto un flusso costante di 
aria a concentrazione ambientale di CO2 (circa 400 ppm), mentre nell’altra cella l’aria 
ambiente veniva miscelata con CO2 (a 20000 ppm) fino ad ottenere una 
concentrazione finale di 850 (±10%)  ppm. La concentrazione di CO2 nelle celle di 
vetro e’ stata continuamente monitorata come descritto sopra. Il materiale vegetale e 
fungino utilizzato era lo stesso dell’esperimento precedente con la sola differenza che 
la fase di inoculazione aveva avuto una durata di 8 settimane. Dopo 10 giorni 
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dall’inizio della prova, 4 piante per ciascun trattamento sono state raccolte per poter 
valutare i parametri di crescita del micelio.  
 
Esperimento principale - Dopo 1 mese di inoculazione, le piantine micorrizate 
venivano private del micelio extraradicale ed il loro apparato radicale veniva posto tra 
2 membrane Millipore come precedentemente descritto. Le piante sono state collocate 
all’interno di 2 contenitori di vetro nei quali le concentrazioni di CO2 erano le stesse 
dell’esperimento preliminare.  Dopo 5, 8 e 12 giorni alcune  piantine, in numero 
variabile da 3 a 5 a seconda del rilievo, venivano rimosse dal substrato e le membrane 
venivano aperte e colorate con Trypan blue come precedentemente descritto  nel 
paragrafo 2A per poter determinare, a tempi successivi, l’estensione e la densita’ della 
micelio extraradicale. Inoltre, al momento dell’ultimo rilievo (12 giorni)  3 piantine 
per ciascuna tesi sono state pesate e su di esse e’ stata determinata la biomassa 
fungina intra ed extraradicale. A tale scopo le membrane venivano delicatamente 
rimosse dalla ghiaia  e, con l’aiuto di un microscopio stereoscopico e utilizzando delle 
pinzette idonee,   tutte le ife extraradicali venivano raccolte e poste in stufa a 70°C. 
Su ciascun campione di micelio veniva determinato il contenuto di glucosamina 
seguendo il metodo precedentemente descritto. Dopo aver completamente asportato il 
micelio extarardicale prodotto, le radici venivano seccate in stufa a 70°C fino a 
raggiungimento del peso costante. Per  valutare la biomassa fungina intraradicale, 
aliquote di 15 mg di radici essiccate venivano trattate come descritto sopra in modo 
da determinare spettrofotometricamente il contenuto di glucosamina di ciascun 
campione. Per poter stimare la biomassa intraradicale ed extraradicale del fungo 
conoscendo  la quantita’ di glucosamina, e’ stato utilizzato il fattore di conversione 
del fungo G. mosseae determinato in analoghe condizioni sperimentali, come 
precedentemente descritto; il confronto statistico relativo alla biomassa vegetale e 
fungina e’ stato effettuato mediante il t-test.  
 
Determinazione dell’estensione e della densita’ della rete micorrizica extraradicale 
Dopo aver opportunamente colorato le membrane sulle quali si e’ sviluppata la rete 
micorrizica extraradicale, la densita’ delle ife (mm/mm2) veniva calcolata mediante il 
“gridline intersect method” (Giovannetti & Mosse, 1980), usando un microscopio 
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stereoscopico con oculare provvisto di griglia e osservando 4 aree di 64 mm2 per 
ciascuna membrana. L’estensione dell’area complessivamente occupata dal micelio 
extraradicale veniva determinata mediante un software adeguato (Image Tool) dopo  
acquisizione digitale tramite scanner della suddetta area. La lunghezza totale delle ife 
veniva calcolata moltiplicando la densita’ ifale per l’area totale coperta del micelio 
extraradicale di ciascuna piantina. Le radici venivano quindi rimosse dalla membrana 
e colorate con Trypan Blue come precedentemente descritto. Si procedeva quindi alla 
determinazione, per ciascun apparato radicale, della lunghezza totale delle radici, 
della lunghezza totale delle radici colonizzate e della percentuale di colonizzazione 
micorrizica con il “gridline intersect method” (Giovannetti & Mosse, 1980).  
Negli esperimenti “time-course” i dati ottenuti sono stati analizzati 
mediante analisi della varianza a 2 vie utilizzando il programma SPSS 
 
Determinazione della vitalita’ del micelio extraradicale 
Per poter determinare la vitalita’ del micelio micorrizico extraradicale, la presenza e 
la localizzazione dei nuclei nelle ife e’ stata determinata mediante colorazione con 
diaminophenilindone (DAPI) (Sigma, St. Louis, USA). Alcune  membrane sulle quali 
era stato fatto sviluppare il micelio extraradicale sono state delicatamente aperte e 
alcune aree selezionate venivano montate su un vetrino e colorate con una soluzione 
di 5 mg/ml di DAPI in acqua:glicerolo 1:1. I preparati venivano osservati con 







1 - Studio della formazione e della funzionalita’ nelle piante arboree da frutto di 
reti micorriziche extraradicali intra o interspecifiche 
1.1 - Esperimento 1A - Visualizzazione e osservazione delle modalita’ di 
realizzazione di una comune rete micorrizica tra piante arboree della 
stessa specie o di specie differenti 
 
L’esperimento si proponeva di verificare la capacita’ del micelio extradicale 
prodotto da piante arboree micorrizate con funghi MA di interconnettersi con altre 
piante arboree della stessa specie o di specie diversa formando una “comune rete 
micorrizica”. Il prelievo e l’osservazione, a tempi successivi, delle membrane di 
nitrato di cellulosa contenenti le coppie di piante permetteva di rilevare l’eventuale 


















Fig. 18 - La rete micorrizica extraradicale prodotta da una pianta di Mr.S. 2/5 colonizzata dal 
fungo G.mosseae (sinistra) si sviluppa su una membrana di nitrato di cellulosa e raggiunge 
l’apparato radicale di un’altra pianta di Mr.S. 2/5 non inoculata (destra). 
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Cio’ ha permesso di verificare che piantine di Mr.S. 2/5 micorrizate con il 
fungo G. mosseae o con il fungo G. intraradices, precedentemente private di tutto il 
micelio extraradicale come descritto, dopo pochi giorni dall’inizio della prova 
sviluppavano una densa rete di ife intorno al proprio apparato radicale e che queste, 
dopo circa 7-10 giorni, raggiungeva le radici di un’altra pianta di Mr.S. 2/5 non 
micorrizata posta a qualche centimetro di distanza (Fig. 18) 
 
 











Fig  19 - Ife extraradicali prodotte da una pianta di Mr.S. 2/5 micorrizata con G. mosseae 
hanno raggiunto la radice non micorrizata di un’altra pianta della stessa specie. 
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Mediante osservazione diretta delle membrane colorate, venivano 
individuate le aree in cui le ife provenienti dalla radice micorrizata raggiungevano la 
radice non micorrizata e, per poter dimostrare l’avvenuta infezione, questi segmenti di 
radice venivano prelevati e opportunamente trattati per verificare l’esistenza di 
strutture infettive intraradicali (Fig. 19) . La successiva osservazione al microscopio 
ottico metteva in evidenza la formazione di appressori sulla radice della pianta non 
inoculata e l’avvenuta penetrazione dell’endofita fungino all’interno dei tessuti 




Fig. 20 - Appressorio formato da un’ifa extraradicale prodotta dal fungo MA G. 
mosseae su una radice di Mr.S. 2/5.  
 
Risultati analoghi sono stati ottenuti quando venivano poste sulle membrane 2 
diversi portinnesti;  anche in questo caso, infatti, e’ stato osservato che le ife esterne 
provenienti dalla pianta colonizzata di Mr.S. 2/5 raggiungevano e penetravano nelle 
radici di una pianta non micorrizata di GF677, dimostrando che lo stesso fungo, 
presentando una scarsa specificita’ nei confronti degli ospiti, e’ in grado di collegare 
tramite le ife extraradicali sia piante della stessa specie (reti micorriziche 
intraspecifiche), sia piante di specie differente (reti micorriziche interspecifiche). 
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1.2 - Esperimento 1B. Valutazione dei tempi di formazione nel terreno di 
una comune rete micorrizica tra piante arboree della stessa specie o di 
specie differenti  
 
  Dal momento che, tramite il sistema bidimensionale descritto, e’ stata 
evidenziata la possibilita’ che piante contigue siano collegate da una rete di ife 
extraradicali, abbiamo voluto verificare la presenza di tale rete nel terreno e indagare 
sui tempi di formazione di questo sistema di interconnessione tra le specie presenti 
nella comunita’ vegetale. A tale scopo piante di Mr.S. 2/5 o di GF 677, micorrizate 
con G. intraradices e successivamente private di tutto il micelio extraradicale 
prodotto, sono state poste nel terreno e circondate da piante non micorrizate dello 
stesso portinnesto o dell’altro portinnesto, per valutare i tempi di formazione di una 
rete intra o interspecifica. La percentuale di micorrizazione delle piante poste al 
centro del microcosmo era del 25.9±2.7% nel GF 677 e del 20.5±4.1% nell’Mr.S.2/5. 
Il confronto statistico effettuato con il t-test non ha evidenziato differenze 
significative tra tali valori. 
Dai prelievi periodici effettuati sulle piante laterali e’ risultato che, dopo 20 
giorni, le ife extraradicali prodotte dalla pianta centrale avevano raggiunto le radici 
delle piante laterali non micorrizate, le quali presentavano gia’ i segni dell’inizio di 
un processo di colonizzazione da parte del fungo micorrizico, sebbene con percentuali 
di micorrizazione molto basse (Fig. 21). Al secondo rilievo, effettuato dopo 30 giorni, 
la percentuale di micorrizazione risultava statisticamente uguale sia  per le 
combinazioni intraspecifiche che interspecifica, con percentuali della lunghezza delle 
radici colonizzate del 33 e del 36 % nella tesi GG e MM rispettivamente, mentre nella 
tesi GM tale valore e’ risultato 28.6 % (Fig. 21). Al termine dell’esperimento, dopo 
40 giorni, le piante laterali presentavano una colonizzazione radicale del 39.1% nella 
tesi GG, del 50.7% nella tesi MM e del 41.6% nella tesi GM. (Fig. 21).  
E’ da sottolineare che nel periodo di tempo in cui si e’ svolta la prova, la 
produzione di spore da parte dell’endofita fungino non si era ancora verificata e 
pertanto la colonizzazione delle piante laterali era da ritenersi realizzata attraverso le 
ife extraradicali prodotte dalla pianta centrale micorrizata.  
L’analisi della varianza a 2 vie mostrava che la colonizzazione radicale 
incrementava nel tempo ma non sono emerse differenze significative tra le tesi poste a 
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confronto; questo significa che la colonizzazione di radici di piante attigue da parte 
delle ife extraradicali provenienti da piante di GF o Mr.S. micorrizate con il fungo G. 
intraradices e’ risultata analoga sia nel caso di piante della stessa specie (rete 
intraspecifica GF-GF o Mr.S.-Mr.S.) sia nel caso di piante di specie differente (rete 
intraspecifica GF-Mr.S.). 
 
 Fig  21 - Percentuale della lunghezza delle radici colonizzate dalle ife extraradicali 
prodotte da piante di GF 677 o Mr.S. 2/5 micorrizate con il fungo G. intraradices, in differenti 
combinazioni di portinnesti. Tesi MM = Mr.S. 2/5- Mr.S. 2/5, tesi GG = GF 677- GF 677, tesi 




1.3 - Esperimento 1C. Verifica della funzionalita’ della rete micorrizica come 
sistema di interconnesione tra le specie presenti nella comunita’ vegetale 
 
Accertata la presenza di una consistente rete di ife extraradicali nel terreno, si 
e’ voluto indagare sulla funzionalita’ di tale struttura come sistema di interconnesione 
tra le specie presenti nella comunita’ vegetale, valutando lo sviluppo di piante 
interconnesse tramite la rete micorrizica in differenti condizioni di intensita’ 
luminosa. Il comportamento di piante ombreggiate che si sviluppavano in un 
microcosmo in cui era presente una pianta illuminata (Tesi LB) e’ stato confrontato 
con quello di piante ombreggiate che si sviluppavano in un microcosmo in cui tutte le 
piante erano ombreggiate (Tesi BB) e con quello di piante esposte alla luce (Tesi LL). 



























micorrizica tra combinazione intra e interspecifiche, nelle prova in questione sono 
state valutate soltanto le reti formate dai funghi MA tra piante arboree della stessa 
specie. 
 
Esperimento I anno - Le prove condotte, sia con piante di GF 677 che con piante di 
Mr.S. 2/5, hanno valutato l’accrescimento delle piante e lo sviluppo del fungo MA nei 
tessuti radicali nelle diverse situazioni poste a confronto. 
Per quanto riguarda il portinnesto GF 677, consistenti incrementi di crescita 
del germoglio sono stati ottenuti nelle piante esposte alla luce (LL centr, LL lat, LB 
centr) mentre nelle piante ombreggiate, sia della tesi LB (LB lat) che della tesi BB 
(BB centr e BB lat), l’apice del germoglio rimaneva bloccato impedendo 




Fig. 22 -  Incremento di crescita della parte aerea di piante di GF 677 mantenute in 
piena luce (LL centr, LL lat e LB centr) o ombreggiate (BB centr e BB lat) oppure 
ombreggiate ma interconnesse con una pianta illuminata (LB lat), dopo 20, 35, 50 e 90 giorni 
dal momento dell’ombreggiamento. 
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Confrontando statisticamente i valori degli incrementi di crescita delle piante 
illuminate (LL centr, LL lat, LB centr) possiamo osservare che nella tesi LB  
l’allungamento della parte aerea e’ diventato statisticamente maggiore nel corso della 
prova rispetto alle piante della tesi LL (Tab. 4); verosimilmente, tale effetto e’ stato 
determinato dalla minore competizione esercitata dalle piante ombreggiate laterali 
della tesi LB (LB lat). Al contrario, nella tesi LL l’allungamento del germoglio e’ 
risultato uguale sia nelle piante micorrizate poste al centro del microcosmo (LL centr) 
che nelle piante laterali (LL lat) che erano state colonizzate, durante l’esperimento 
1B, tramite le ife extraradicali provenienti dalla pianta centrale (Tab. 4). 
 
Lunghezza germogli (cm) 
Trattamento 
20 gg 35 gg 50 gg 90 gg 
LB centr 17.2 a 53.8 a 93.8 a 114.12 a 
LL centr 11.3 a 30.25 ab 40.5 b 41.5 b 
LL lat 10.7 a 23.2 b 27.6 b 28.7 b 
 
Tab. 4 -  Incremento di crescita della parte aerea di piante di GF 677 dopo 20, 35, 50 e 90 
giorni dal momento dell’ombreggiamento. Lettere diverse in ciascuna colonna indicano valori 
statisticamente diversi per p≤0.05.  
 
 
Durante il primo mese di svolgimento della prova e’ stata valutata l’attivita’ 
fotosintetica  delle piante illuminate delle tesi LL e LB misurando l’assimilazione di 
CO2 (µmol/cm2/sec) su foglie completamente espanse; dai dati rilevati, e’ stato 
osservato che tale valore tendeva ad aumentare nel tempo ma  non sono emerse 





























Fig. 23 - Assimilazione di CO2 in piante micorrizate di GF 677 esposte alla luce e 
interconnesse con una pianta illuminata (LL) o con una pianta ombreggiata (LB). I rilievi sono 
stati effettuati a partire dal giorno successivo all’ombreggiamento delle piante. 
 
 
Al termine della prova, 3 mesi dopo l’inizio dell’ombreggiamento, e’ stato 
rilevato l’accrescimento del germoglio e della radice delle piante nelle diverse tesi 
confrontate (Fig. 24); poiche’ nella tesi BB, dove avevamo piante tutte ombreggiate, 
non sono emerse differenze significative tra lo sviluppo delle piante centrali e quello 
delle piante laterali, e’ stato riportato un solo dato per ogni parametro.   
Per quanto riguarda l’analisi statistica dei suddetti dati, si e’ ritenuto 
particolarmente interessante effettuare un confronto tra lo sviluppo delle piante 
laterali ombreggiate cresciute in presenza di una pianta illuminata all’interno dello 
stesso microcosmo (tesi LB lat) e piante ombreggiate sviluppatesi in presenza di una 





















Fig.  24  - Peso secco del germoglio e della radice di piante di GF 677 mantenute in piena luce 
(LL centr, LL lat e LB centr), ombreggiate (BB) oppure ombreggiate ma interconnesse con 
una pianta illuminata (LB lat), dopo 90 giorni dal momento dell’ombreggiamento.  
 
 
Nelle piante ombreggiate delle tesi LB e BB,  il peso fresco e secco del 
germoglio ed il peso fresco radicale sono risultati statisticamente uguali, anche se 
significativamente inferiori rispetto a quelli della tesi LL  (tab. 5). Al contrario il peso 
secco radicale delle piante della tesi LB, anche se notevolmente minore rispetto a 
quello della tesi LL, e’ risultato statisticamente maggiore rispetto a quello della tesi 








Peso fresco (g) 
 




Peso fresco (g) 
 
Peso secco (g) 
LL lat 9,3 a 3,51 a 48.3 a 8,10 a 3,02 a 
LB lat 1,43 b 0,49 b 21.75 b 0,84 b 0,32 b 
BB 1,04 b 0,35 b 23 b 0,67 b 0,17 c 
 
Tab. 5 - Peso fresco e secco del germoglio e della radice e altezza di piante di GF 677 
mantenute alla luce (Tesi LL lat) oppure ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta 
esposta alla luce (Tesi LB lat) o con una pianta anch’essa ombreggiata (Tesi BB), dopo 3 mesi 
dall’inizio del trattamento. Nelle colonne, lettere diverse corrispondono a valori 
statisticamente diversi per p≤0.05. Il confronto statistico di PF e PS  e’ stato effettuato dopo 
trasformazione logaritmica.  
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In altre parole, nelle piante ombreggiate cresciute nello stesso contenitore in 
cui era presente una pianta illuminata (tesi LB lat) il peso secco radicale, pur essendo 
notevolmente inferiore rispetto a quello delle piante mantenute in piena luce (LL lat), 
era circa il doppio rispetto a quello di piante ombreggiate cresciute in combinazione 
con una pianta anch’essa ombreggiata (tesi BB). 
Come si puo’ osservare nella Tab. 6, questo risultato viene confermato 
confrontando la % di sostanza secca radicale: le piante ombreggiate della tesi LB 
avevano un contenuto di sostanza secca radicale statisticamente maggiore rispetto a 
quella delle piante della tesi BB e statisticamente uguale a quella delle piante esposte 
alla luce (LL lat). Per quanto riguarda la sostanza secca del germoglio, il valore 
ottenuto nelle piante della tesi BB e’ risultato piu’ basso e statisticamente diversa da 
quello ottenuto nelle piante mantenute alla luce (LL lat), anche se non statisticamente 
diversa da quello delle piante laterali della tesi LB  (Tab. 6). 
 
Trattamento %  SS germoglio % SS radici 
 
LL lat 
37.73 a 37.52 a 
 
LB lat 33,93 ab 38,98 a 
 
BB 30,04 b 24,19 b 
 
Tab. 6 - Percentuale di sostanza secca del germoglio e della radice di piante di GF 677 
mantenute alla luce (Tesi LL lat) oppure ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta 
esposta alla luce (Tesi LB lat) o con una pianta anch’essa ombreggiata  (Tesi BB), dopo 3 
mesi dall’inizio del trattamento. Nelle colonne, lettere diverse corrispondono a valori 
statisticamente diversi per p≤0.05. 
 
 
Infine e’ stata valutata la colonizzazione micorrizica all’interno dei tessuti 
radicali e tale parametro e’ risultato maggiore nelle radici delle piante esposte alla 
luce (LL lat) mentre la percentuale di micorrizazione della tesi LB, pur essendo 
maggiore rispetto a quella misurata nella tesi BB,  non e’ risultata statisticamente 








Fig. 25 - Percentuale della lunghezza delle radici micorrizate in piante di GF 677 mantenute 
alla luce (Tesi LL) oppure ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta esposta alla luce 
(Tesi LB) o con una pianta anch’essa ombreggiata  (Tesi BB).  Lettere diverse corrispondono 
a valori statisticamente diversi per p≤0.05. 
 
 
La colonizzazione radicale da parte del fungo micorrizico e’ stata stimata, 
inoltre,  attraverso la determinazione del contenuto di glucosamina dei tessuti radicali, 
mediante idrolisi della chitina presente nelle ife fungine e successiva determinazione 
spettrofotometrica. Come si puo’ osservare nella fig. 26, mentre nelle piante della tesi 
LB il contenuto radicale di GLC era 1.29 µg/mg di radice, nelle piante della tesi BB il 
contenuto e’ stato 0.57 µg/mg di radice e tale differenza e’ risultata statisticamente 
significativa (t-test  p=0.05). Quindi, nonostante che la % della lunghezza di radici 
micorrizate fosse risultata statisticamente uguale nelle due tesi, nelle piante 
ombreggiate della tesi LB  il contenuto di glucosamina e’ risultato notevolmente piu’ 

































Fig. 26 - Contenuto di glucosamina in radici di piante di GF 677  ombreggiate ma  collegate 
“in rete” con una pianta esposta alla luce (Tesi LB) o con una pianta anch’essa ombreggiata  




Un esperimento analogo e’ stato condotto con i microcosmi nei quali erano 
presenti piante di Mr.S. 2/5 interconnesse tramite le ife fungine extraradicali. Nella 
fig. 27 e’ possibile osservare l’incremento di crescita  dei germogli mantenuti alla 
luce (LL centr, LL lat e LB centr) e di quelli ombreggiati (LB lat, BB centr e BB lat); 
in questi ultimi, l’apice del germoglio rimaneva, nella maggior parte dei casi, bloccato 
e la pianta, pur rimanendo vitale, cessava molto presto l’allungamento della parte 
aerea, analogamente a quanto precedentemente visto per il GF 677.   
Confrontando statisticamente  i valori degli incrementi di crescita delle piante 
illuminate (LL centr, LL lat, LB centr), possiamo osservare che nella tesi LB 
l’allungamento della parte aerea e’ diventato statisticamente maggiore nel corso della 
prova rispetto alla tesi LL (tab 7) mentre in quest’ultima tesi l’allungamento del 
germoglio e’ risultato uguale sia nelle piante micorrizate poste al centro del 
microcosmo (LL centr) che nelle piante laterali (LL lat) che erano state colonizzate, 













































Fig. 27 - Incremento di crescita della parte aerea di piante di Mr.S. 2/5 mantenute in 
piena luce (LL centr, LL lat e LB centr) o ombreggiate (BB centr e BB lat) oppure 
ombreggiate ma interconnesse con una pianta illuminata (LB lat), dopo 20, 35, 50 e 90 giorni 






Altezza germogli (cm) Trattamento 
20gg 35gg 50gg 90gg 
LB centr 9.5 a 24.7 a 43.7 a 58.3 a 
LL centr 8.45 a 18.2 b 24.5 b 29 b 
LL lat 7.5 a 16.5 b 23.3 b 28.4 b 
 
Tab.  7 - Incremento di crescita della parte aerea di piante di GF 677 dopo 20, 35, 50 
e 90 giorni dal momento dell’ombreggiamento. Lettere diverse in ciascuna colonna indicano 




Anche nel caso del portinnesto Mr.S. 2/5, durante lo svolgimento della prova 
e’ stata valutata l’attivita’ fotosintetica  delle piante illuminate delle tesi LL e LB. Dai 
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dati rilevati e’ risultato che  l’assimilazione di CO2 (µmol/cm2/sec)  aumentava nel 
tempo ma non sono emerse differenze significative tra le piante allevate in presenza 
























Fig. 28 - Assimilazione di CO2 in piante micorrizate di Mr.S. 2/5 esposte alla luce e 
interconnesse con una pianta illuminata (LL) o con una pianta ombreggiata (LB). I rilievi sono 
stati effettuati a partire dal giorno successivo all’ombreggiamento delle piante 
 
 
Al termine della prova lo sviluppo delle piante di Mr.S. 2/5 mantenute in 
differenti condizioni di illuminazione e’ stato valutato in termini ponderali. Le piante 
illuminate della tesi LB (LB centr), a causa della minor competizione esercitata dalle 
piante laterali ombreggiate, mostravano un peso fresco e secco del germoglio molto 
elevato e quasi doppio rispetto a quelle della tesi LL; al contrario nelle piante della 
tesi BB e in quelle ombreggiate della tesi LB (LB later) lo sviluppo era molto 
contenuto (Fig. 29). 
Confrontando statisticamente lo sviluppo delle piante laterali ombreggiate 
cresciute in presenza di una pianta illuminata all’interno dello stesso microcosmo (tesi 
LB lat) e piante ombreggiate sviluppatesi in presenza di una pianta non illuminata 
(tesi BB), rispetto a quello delle piante mantenute in piena luce  (LL lat), possiamo 
notare che non emergono differenze significative tra le piante della tesi LB e quelle 
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della tesi BB, anche se entrambi i trattamenti riducono drasticamente la crescita della 



















Fig. 29  - Peso secco del germoglio e delle radici di piante di Mr.S. 2/5 mantenute in piena 
luce (Llcentr, LL lat e LB centr), ombreggiate (BB) oppure ombreggiate ma interconnesse con 





































0.19 b 14.2 b 0.87 b 0.14 b 
 
Tab. 8 -  Peso fresco e secco del germoglio e della radice e altezza complessiva di piante di 
Mr.S. 2/5 mantenute alla luce (Tesi LL) oppure ombreggiate ma collegate “in rete” con una 
pianta esposta alla luce (Tesi LB lat) o con una pianta anch’essa ombreggiata (Tesi BB). Nelle 
colonne, lettere diverse corrispondono a valori statisticamente diversi per p≤0.05. (Il confronto 




Tuttavia, esprimendo il contenuto di sostanza secca in percentuale, possiamo 
notare che sia nel germoglio che nella radice, la quantita’ accumulata risulta 
statisticamente inferiore nella tesi BB rispetto alla quantita’ accumulata nelle tesi LB 
e LL (Tab. 9); al contrario, nelle piante ombreggiate della tesi LB, sebbene in termini 
assoluti il peso secco fosse molto minore,  la % di sostanza secca e’ risultata la stessa 
































Tab. 9 - Percentuale di sostanza secca del germoglio e della radice di piante di Mr.S. 2/5 
mantenute alla luce (Tesi LL lat) oppure ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta 
esposta alla luce (Tesi LB lat) o con una pianta anch’essa ombreggiata  (Tesi BB).  Nelle 





Anche la colonizzazione micorrizica e’ risultata statisticamente inferiore nel 
trattamento BB mentre nelle piante ombreggiate della tesi LB la lunghezza delle 
radici colonizzate dal fungo G. intraradices  e’ risultata uguale a quella delle piante 








Fig. 30 -  Percentuale della lunghezza delle radici micorrizate in piante di Mr.S. 2/5 mantenute 
alla luce (Tesi LL) oppure ombreggiate ma  collegate “in rete” con una pianta esposta alla luce 
(Tesi LB lat) o con una pianta anch’essa ombreggiata  (Tesi BB), dopo 3 mesi dall’inizio 





 Esperimento II anno 
 
Visto il comportamento simile dimostrato dai 2 portinnesti posti a confronto, 
nell’esperimento condotto l’anno successivo sono state utilizzate soltanto piante di 
Mr.S. 2/5 micorrizate con il fungo G. mosseae. Dal momento che nelle piante 
ombreggiate con il sistema utilizzato precedentemente si era manifestato il blocco 
dell’apice, provocando l’arresto completo dell’allungamento della parte aerea, 
nell’esperimento svolto successivamente l’ombreggiamento e’ stato realizzato, come 
precedentemente descritto, secondo due differenti modalita’ che provocavano una 
riduzione dell’intensita’ luminosa molto differente.  
Le piante micorrizate di Mr.S. 2/5 utilizzate per la realizzazione della comune 
rete micorrizica nel terreno presentavano una colonizzazione radicale del 28.8±3.6%; 
nel corso della prova le ife fungine extraradicali della pianta centrale di ciascun 






























mese, queste risultavano aver raggiunto una percentuale della lunghezza delle radici 
infette del 18.2±4.2%. Accertata la presenza di tale rete micorrizica nel suolo, le 
piante sono state ombreggiate secondo le modalita’ descritte precedentemente in 
modo da poter valutare l’eventuale influenza delle connessioni ifali sullo sviluppo 
delle piante poste in posizione laterale,  nelle diverse condizioni di illuminazione. In 
questo esperimento, pertanto, i confronti statistici sono stati effettuati solo sulle piante 
laterali. 
A differenza dell’esperimento precedente, il germoglio delle piante 
ombreggiate, pur avendo un accrescimento ridotto rispetto a quello delle piante 
mantenute in condizioni di piena luce (LL), non e’ rimasto completamente bloccato, 
indicando che le differenti modalita’ usate per ridurre l’intensita’ luminosa hanno 




















Fig.  31 -  Incremento di crescita della parte aerea di piante “in rete” di Mr.S. 2/5 mantenute 
in piena luce (LL),  ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta illuminata (LBN= 
ombreggiamento nero, LBB = ombreggiamento bianco) oppure ombreggiate ma interconnesse 
con un’altra pianta ombreggiata (BBN= ombreggiamento nero, BBB = ombreggiamento 
bianco) dopo 20, 40 e 60 giorni dal momento dell’ombreggiamento.  
 
 
Confrontando statisticamente la lunghezza dei germogli laterali dopo 20, 40 e 
60 giorni dal momento dell’ombreggiamento (Tab. 10) possiamo osservare che, gia’ 
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dopo 20 giorni, le piante ombreggiate della tesi BBN mostravano un incremento di 
crescita inferiore rispetto a quello registrato in piante ombreggiate con cappucci neri 
ma collegate tramite le ife con una pianta alla luce (tesi LBN). Al contrario queste 
ultime  hanno mostrato un incremento di crescita comparabile a quello rilevato nelle 
piante alla luce (tesi LL). Nelle piante ombreggiate con i cappucci bianchi le 
differenze osservate sono risultate meno accentuate e solo all’ultimo rilievo la 
lunghezza totale del germoglio delle tesi LBB e BBB e’ risultata statisticamente 
minore rispetto a quella della tesi LL (Tab. 10). 
 
Altezza (cm)  
Trattamento 
20 gg 40 gg 60 gg 
LL 28.4 a 32.7 a 43.7 a 
LBN 25.7 a 29.6 ab 31.8 ab 
BBN 18.9 b 22.8 b 26.1 b 
LBB 22.1 ab 24.3 ab 26.9 b 
BBB 21 ab 24.1 ab 27.9 b 
 
Tab. 10 -  Lunghezza totale del germoglio di piante di Mr.S. 2/5 mantenute in piena luce (LL),  
ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta illuminata (LBN= ombreggiamento nero, 
LBB = ombreggiamento bianco) oppure ombreggiate ma interconnesse con un’altra pianta 
ombreggiata (BBN=ombreggiamento nero, BBB = ombreggiamento bianco), dopo 20, 40 e 60 
giorni dall’inizio dell’ombreggiamento. Nelle colonne, lettere diverse corrispondono a valori 
statisticamente diversi per p≤0.05. 
 
 
Dopo 2 mesi di ombreggiamento, il peso delle piante ombreggiate con i 
cappucci bianchi (LBB e BBB) e’ risultato ridotto, rispetto a quello delle piante 
allevate in piena luce, in misura minore rispetto a quello ottenuto con i cappucci neri 




















Fig  32 - Peso secco del germoglio e della radice di piante laterali di Mr.S. 2/5 mantenute in 
piena luce (LL), ombreggiate ma collegate “in rete” con una pianta illuminata (LBN= 
ombreggiamento nero, LBB = ombreggiamento bianco) oppure ombreggiate ma interconnesse 
con un’altra pianta ombreggiata (BBN= ombreggiamento nero, BBB = ombreggiamento 




L’analisi statistica dei risultati ottenuti ha evidenziato che, nel caso 
dell’ombreggiamento con cappucci neri, al termine dell’esperimento le piante 
ombreggiate presentavano tutte una notevole riduzione dell’accrescimento, sia in 










LL 7,74 a 2,66 a 34,0 a 
LBN 2,12 b 0,59 b 28,7 a 
BBN 1,27 c 0,38 c 28,6 a 
 
Tab. 11 - Peso fresco, peso secco e percentuale di sostanza secca del germoglio di piante di 
Mr.S. 2/5  esposte alla luce (LL) o ombreggiate ma collegate tramite le ife extraradicali con 
una pianta esposta alla luce (LBN) o con una pianta anch’essa ombreggiata (BBN), dopo  60 
giorni dal momento dell’ombreggiamento. Nelle colonne valori seguiti da lettere diverse 
risultano statisticamente diversi per p≤0.05; (il confronto statistico del PF e PS e’ stato 
effettuato dopo trasformazione logaritmica). 
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E’ risultatao, pero’, che le piante ombreggiate della tesi LBN presentavano un 
peso fresco e secco della parte aerea statisticamente maggiore rispetto a quelle della 
tesi BBN, mentre la percentuale di sostanza secca del germoglio non e’ risultata 
statisticamente differente (Tab. 11). 
Anche il peso dell’apparato radicale e’ risultato notevolmente ridotto per 
effetto dell’ombreggiamento (Tab 12); tuttavia mentre il peso fresco radicale, pur 
essendo maggiore nella tesi LL, non e’ risultato diverso nelle tesi LBN e BBN,  il 
peso secco della radice nella tesi LBN e’ risultato statisticamente maggiore rispetto a 
quello della tesi BBN. Confrontando i valori della sostanza secca espressi in 
percentuale possiamo osservare che la tesi BBN presentava un contenuto di sostanza 
secca statisticamente minore rispetto alla tesi LL anche se non statisticamente 
differente rispetto a quello della tesi LBN. La colonizzazione radicale, infine, pur 
risultando piu’ bassa nelle piante ombreggiate, non presentava differenze 
















LL 4,06 a 1,22 a 30,0 a 47.8 a 
LBN 1,07 b 0,31 b 28,1 ab 42.9 a 
BBN 0,74 b 0,17 c 22,5 b 33.4 a 
 
Tab. 12 - Peso fresco e secco,  percentuale di sostanza secca e percentuale di 
micorrizazione dell’apparato radicale di piante di Mr.S. 2/5  esposte alla luce (LL) o 
ombreggiate ma collegate tramite le ife extraradicali con una pianta esposta alla luce (LBN) o 
con una pianta anch’essa ombreggiata (BBN), dopo 60 giorni dal momento 
dell’ombreggiamento. Nelle colonne valori seguiti da lettere diverse risultano statisticamente 
diversi per p ≤0.05 (test di Duncan); il confronto statistico del PF e PS e’ stato effettuato dopo 
trasformazione logaritmica. 
 
Nel caso dell’ombreggiamento realizzato con i cappucci bianchi, con i quali la 
riduzione di intensita’ luminosa era circa la meta’ rispetto all’altro tipo di 
ombreggiamento, gli effetti riscontrati nel caso precedente sono risultati meno 
evidenti, soprattutto per quel che riguarda la crescita del germoglio.  
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Al termine della prova, infatti, il peso fresco e secco del germoglio sono 
risultati statisticamente uguali nelle tesi LBB e BBB anche se inferiori rispetto alle 
piante della tesi LL e il contenuto percentuale di sostanza secca, pur essendo 
decisamente minore nella tesi BBB rispetto alle tesi LL e LBB, non e’ risultato 





Peso fresco (g) Peso secco (g) Sost. Secca (%) 
LL 7.74 a 2.66 a 34.09 a 
LBB 3.60 b 1.20 b 32.69 a 
BBB 3.39 b 0.94 b 27.36 a 
 
Tab. 13 - Peso fresco e secco e percentuale di sostanza secca del germoglio di piante di Mr.S. 
2/5  esposte alla luce (LL) o ombreggiate ma collegate tramite le ife extraradicali con una 
pianta esposta alla luce (LBB) o con una pianta anch’essa ombreggiata (BBB). Nelle colonne 
valori seguiti da lettere diverse risultano statisticamente diversi per p ≤0.05 (test di Duncan). 
 
 
Nel caso dello sviluppo radicale, invece, possiamo notare che la percentuale di 
sostanza secca e’ risultata significativamente minore nella tesi BBB rispetto sia alle 
piante cresciute alla luce (LL) che rispetto a quelle della tesi LBB. La colonizzazione 
radicale, infine,  non presentava differenze significative tra le varie tesi confrontate 










% lungh rad 
micorrizate  
LL 4.06 a 1.22 a 30.60 a 47.85 a 
LBB 2.00 ab 0.62 ab 30.03 a 46.32 a 
BBB 1.91 b 0.44 b 23.45 b 43.31 a 
 
Tab. 14 - Peso fresco e secco e percentuale di sostanza secca dell’apparato radicale di piante di 
Mr.S. 2/5  esposte alla luce (LL) o ombreggiate ma collegate tramite le ife extraradicali con 
una pianta esposta alla luce (LBN) o con una pianta anch’essa ombreggiata (BBN). Nelle 
colonne valori seguiti da lettere diverse risultano statisticamente diversi per p ≤0.05 (test di 
Duncan). 
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2 - Influenza dell’incremento della concentrazione di CO2 atmosferica sullo 
sviluppo intra ed extraradicale di funghi micorrizici arbuscolari 
 
2.1 - Esperimento 2A. Valutazione “time-course dell'estensione e della struttura 
della rete micorrizica extraradicale in presenza di differenti concentrazioni 
atmosferiche di CO2 
 
Piante di Mr.S. 2/5,  che  presentavano una colonizzazione micorrizica del 
34.4%, sono state utilizzate per la realizzazione di un esperimento “time-course”  
avente lo scopo di valutare l’influenza della concentrazione di CO2 atmosferica sullo 
sviluppo del micelio extraradicale in termini di estensione, tempi e modalita’ di 
formazione della rete micorrizica. Il sistema bidimensionale in vivo utilizzato (metodo 
sandwich) ha permesso di visualizzare la rete fungina intatta e di  rilevare vari 
parametri relativi allo sviluppo del micelio prodotto a tempi successivi.  
Dopo 5 giorni dall’inserimento dell’apparato radicale tra le membrane, in 
tutte le piante era gia’ rilevabile la produzione di ife extraradicali e dopo 12 giorni 
un’estesa rete miceliare, visibile anche ad occhio nudo, circondava l’apparato radicale 
delle piante di Mr.S. 2/5 in entrambi i trattamenti. L’estensione di tale rete 
micorrizica extraradicale, oltre ad aumentare significativamente nel corso 
dell’esperimento (Tab. 15b), risultava statisticamente stimolata dall’incremento della 
concentrazione di CO2 atmosferica; infatti la lunghezza totale delle ife prodotte da 
ogni pianta micorrizata passava, nel corso della prova, da 1968 mm a 7338 mm con 
350 ppm di CO2, mentre con 700 ppm tale parametro era 2525 mm e 12341 mm dopo 
5 e 12 giorni rispettivamente  (Tab. 15a). In particolare risultava influenzata dalla 
maggiore quantita’ di CO2 presente, con una significativita’ decisamente elevata (p ≤ 
0.001), la densita’ delle ife per unita’ di superficie; questa, dopo 12 giorni di sviluppo, 
aveva raggiunto un valore di 1.99 mm/mm2 con 350 ppm di CO2, mentre con 700 
ppm di CO2 la densita’ era 3.17 mm/mm2 (tab. 15a). Per questo parametro e’ stata 
messa in evidenza anche una interazione significativa dei fattori sperimentali 
considerati (tempo x concentrazione CO2) (Tab. 15b). La stimolazione esercitata dalla 
maggiore disponibilita’ di CO2 sulla densita’ delle ife determinava cosi’ la 
formazione di una fitta rete di ife a maglie piu’ strette come e’ possibile constatare 
confrontando le immagini della Fig.  33.  
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Al contrario, l’ampiezza dell’area coperta dalla rete miceliare esterna, pur 
aumentando nel tempo, non risultava statisticamente influenzata dalla concentrazione 
di CO2 (Tab. 15 a,b ). 
 La lunghezza delle radici incrementava significativamente nel tempo ma non 
era statisticamente influenzata dalla concentrazione di CO2 atmosferica; la 
percentuale di colonizzazione non variava significativamente nel corso della prova e 

















































































































































































Tab. 15a - Incremento nel tempo della lunghezza dell’apparato radicale, della colonizzazione 
micorrizica e della estensione del micelio extraradicale prodotto dal fungo micorrizico 
arbuscolare Glomus mosseae in simbiosi con  piante di Mr.S. 2/5, in presenza di due differenti 















Dal momento che l’incremento della concentrazione di CO2 determinava una 
maggiore estensione della rete micorrizica extraradicale, mentre la lunghezza radicale 
non era influenzata, la lunghezza delle ife extraradicali prodotte per unita’ di 
lunghezza di radice (mm/mm) risultava significamene aumentata con 700 ppm di CO2 
e, alla fine dell’esperimento, tale paramentro risultava quasi doppio (Tab. 15 a). 
Quando la lunghezza delle ife extraradicali e’ stata espressa per unita’ di radice 
colonizzata, le differenze sono risultate ancora piu’ evidenti: dopo 12 giorni, infatti, 
mentre con 350 ppm di CO2 sono state prodotte 8.02 mm di ife per mm di radice 



















Colonizzaz. MA  ns ns ns 
 
Lunghezza radici micorrizate  
 
ns ns ns 
 
Densita’ ifale  *** *** * 
 
Area micelio extraradicale  ** ns ns 
 
Lunghezza totale ife  
 
*** * ns 
 
Lunghezza ife/lunghezza radici   *** * ns 
 
Lungh.  ife/lungh.  radici  micorrizate 
 




Fig.  33 -  Rete micorrizica extraradicale prodotta da piante di Mr.S. 2/5 colonizzate dal fungo 
G. mosseae dopo 12 giorni di sviluppo in presenza di una concentrazione di 350 (a) o di 700 
(b) ppm di CO2.  
 
 
2.2 - Determinazione del fattore di conversione del fungo G. mosseae per la 
valutazione della biomassa fungina  
 
Per poter quantificare la biomassa fungina intra ed extraradicale prodotta alle 
diverse concentrazioni di CO2 saggiate, e’ stato necessario stimare, preliminarmente, 
il fattore di conversione necessario per trasformare il contenuto di glucosamina 
determinato nelle radici in quantita’ di micelio fungino.  
Il micelio utilizzato per tale determinazione, prodotto all’interno di membrane 
da piante di Mr.S. 2/5 micorrizate con il fungo MA G. mosseae (metodo sandwich), 
aveva un peso secco di 2.45 mg. Il contenuto di glucosamina e’ stato determinato 
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spettrofotometricamente dopo trattamento di 3 diversi “sub-campioni” ottenuti dalla 
degradazione del campione di micelio iniziale ed i dati ottenuti sono riportati nella 

































Tab. 16 - Contenuto di glucosamina totale  (GLC) ed espresso per unita’ di peso secco 
di micelio fungino determinato spettrofotometricamente su micelio extraradicale prodotto da 
piante di P. cerasifera (Mr.S. 2/5) micorrizate con il fungo G. mosseae. 
 
La quantita’ di glucosamina contenuta nel micelio extraradicale del fungo MA 
G. mosseae risulta pertanto 68.2±1.7 µg per mg di peso secco. Tale fattore di 
conversione permette la stima della biomassa fungina a partire dal contenuto di 
glucosamina e puo’ essere utilizzato in tutti i casi in cui non e’ possibile effettuare 
una misurazione diretta della quantita’ di micelio, ad esempio quando le ife raccolte 
non sono sufficienti per essere pesate o per la determinazione della biomassa fungina 
intraradicale.  
 
2.3 - Esperimento 2B - Valutazione “time-course” dell’estensione della rete 
micorrizica extraradicale  e determinazione della biomassa fungina intra ed 
extraradicale con 2 differenti concentrazioni di CO2 
 
 Esperimento preliminare - L’esperimento realizzato per saggiare il differente sistema 
di mantenimento della concentrazione di CO2, ha fornito risultati analoghi a quelli 
dell’esperimento precedente. Dopo 5 giorni di sviluppo tutte le piante mostravano la 
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presenza di una rete micorrizica extraradicale ma nessun paramentro analizzato 
mostrava differenze significative tra le 2 diverse concentrazioni di CO2 utilizzate 
(Tab. 17). Al contrario, dopo 10 giorni di sviluppo, la maggiore disponibilita’ di CO2 
ha determinato un significativo incremento della lunghezza totale del micelio 
extraradicale che, nelle  piante micorrizate con G. mosseae e mantenute a 850 ppm di 
CO2, aveva un’estensione di 23457 mm mentre nelle piante mantenute  alla 
















Lunghezza radici (mm) 3518 a 3297 a 3374 a 3254 a 
 
Colonizzaz. MA (% 
lungh. radici) 




826 a 863 a 1227 a 1411 a 
 
Densita’ ifale  
(mm mm-2) 




2861 a 2004 a 5691 a 8156 a 
 
Lunghezza totale ife 
(mm) 




radici  (mm mm-1) 
1.44 a 1.15 a 3.34 a 7.45 b 
 
Lungh. ife/lungh.  totale 
radici  micorriz. 
(mm mm-1) 
 
6.25 a 4.48 a 9.38 a 17.29 b 
 
Tab.  17 - Incremento nel tempo della lunghezza dell’apparato radicale, della colonizzazione 
micorrizica e della estensione del micelio extraradicale prodotto dal fungo MA Glomus 
mosseae in simbiosi con  piante di Mr.S. 2/5, in presenza di una concentrazione ambientale o 
elevata (850 ppm) di CO2 atmosferica. Nelle righe, per ciascun rilievo, valori seguiti dalla 




Anche in questo caso la maggiore produzione di ife extraradicali alla 
concentrazione maggiore di CO2 non dipendeva da una maggiore estensione dell’area 
occupata dalla rete micorrizica esterna ma dalla maggiore densita’ ifale della suddetta 
rete che passava da 1.99 mm/mm2 a 2.86 mm/mm2 (Tab. 17). Nel corso 
dell’esperimento, la concentrazione di CO2 non ha avuto effetto sulla estensione 
dell’apparato radicale ne’ sulla colonizzazione micorrizica del fungo G. mosseae. 
Rapportando la produzione di ife alla estensione dell’apparato radicale possiamo 
osservare che la maggiore disponibilita’ di CO2 ha determinato un effetto 
particolarmente significativo dal momento che la lunghezza delle ife prodotte per 
unita’ di radice e’ risultata piu’ che raddoppiata con la concentrazione maggiore di 
CO2. 
 
Esperimento principale        
   I risultati di questo esperimento mostrano che la maggiore disponibilita’ di 
CO2 stimola la produzione di micelio extraradicale sia in termini di estensione sia in 
termini di quantita’ di biomassa prodotta.  La lunghezza totale delle ife extraradicali, 
infatti, e’ aumentata nel corso della prova da 985 a 10701 mm alla concentrazione 
ambientale di CO2 mentre con la concentrazione piu’ elevata tale paramentro e’ 
passato da 2375 a 20268 mm, dopo 5 e 12 giorni rispettivamente (Tab. 18); oltre ad 
un effetto significativo del tempo e della disponibilita’ di CO2 su questo paramentro, 
l’analisi statistica ha messo in evidenza anche una significativa interazione tra questi 
2 fattori (tempo x CO2). Anche in questo caso l’incremento dell’estensione del 
micelio extraradicale e’ da mettere in relazione alla formazione, da parte delle piante 
micorrizate,  di una rete miceliare piu’ fitta;  a concentrazioni elevate di CO2, infatti,  
la  densita’ ifale dopo 12 giorni di crescita e’ risultata di 3.01 mm/mm2 rispetto ad una 
densita’ di 1.99 mm/mm2 ottenuta a concentrazione ambientale di CO2. Al contrario, 
l’area occupata dal micelio extraradicale, pur aumentando significativamente nel 
tempo, non e’ stata significativamente influenzata dalla maggiore concentrazione di 















































































































Lunghezza ife/lungh totale 













































Colonizzaz. MA (% lungh. radici) * 
 
ns ns 
Lunghezza radici micorrizate (mm) *** * ns 
 









































      
   Tab. 18 - Incremento nel tempo della lunghezza dell’apparato radicale, della colonizzazione 
micorrizica e della estensione e struttura del micelio extraradicale prodotto dal fungo MA 
Glomus mosseae in simbiosi con  piante di Mr.S. 2/5, in presenza di una concentrazione 
ambientale o elevata (850 ppm ) di CO2 atmosferica. Valori di significativita’ ottenuti tramite 
ANOVA a 2 vie:  ns = non significativo,  * P ≤ 0.05, ** P≤0.01, *** P≤0.001 
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Analogamente,  il breve periodo di esposizione a concentrazioni elevate di CO2 non 
ha determinato un significativo incremento della lunghezza dell’apparato radicale 
che, pur aumentando statisticamente nel tempo, ha mostrato differenze tra i due 
trattamenti scarsamente significative (p= 0.054). Con concentrazione piu’ elevate di 
CO2 i valori della  percentuale di colonizzazione micorrizica e della lunghezza delle 
radici micorrizate tendevano ad essere leggermente piu’ alti, ma tali differenze tra i 
due trattamenti non sono risultate statisticamente significative. La stimolazione 
esercitata dalla maggiore disponibilita’ di CO2 sulla produzione di micelio 
extraradicale risultava altamente significativa esprimendo la lunghezza delle ife per 
unita’ di lunghezza di radice: dopo 12 giorni di sviluppo, infatti, con concentrazioni 
elevate di CO2, le piante micorrizate con G. mosseae producevano 8.35 mm ife/mm di 
radice  e 19.5 mm di ife/mm di radice micorrizata rispetto ai 5.3 mm ife/mm di radice 
e 14.9 mm di ife/mm di radice micorrizata prodotti a concentrazioni ambientali di 
CO2 (Tab. 18). 
La colorazione con DAPI di alcune membrane sulle quali si era sviluppata 
la rete ifale intatta  ha dimostrato che, dopo 12 giorni di crescita, tutto il micelio 
extraradicale era vitale, sia con concentrazioni ambientali di CO2 che con livelli piu’ 
elevati di tale gas (Fig.  34). 
 
 
Fig. 34- Micelio extraradicale prodotto da piante micorrizate con G. mosseae 
visualizzato mediante colorazione con DAPI e osservazione al MO a epifluorescenza. 
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 Al termine della prova e’ stato valutato, inoltre, l’effetto determinato dalla 
maggiore disponibilita’ di CO2 sullo sviluppo in termini quantitativi del fungo 
micorrizico all’interno ed all’esterno della radice, andando a stimare la biomassa 
fungina presente nelle radici e nel micelio extraradicale raccolto da ogni pianta. Il 
contenuto di glucosamina misurato nelle radici e nel micelio extraradicale raccolto da 
ciascuna pianta e’ risultato piu’ alto in presenza di concentrazione piu’ elevate di CO2 
atmosferica (Tab. 19).  
 
 




















Tab. 19 - Contenuto di glucosamina (GLC) intraradicale (µg/mg di radice) ed extraradicale di 
piante di Mr.S. 2/5 micorrizate con il fungo G. mosseae dopo 12 giorni di sviluppo, in 
presenza di una concentrazione ambientale  o elevata (850 ppm) di CO2 atmosferica. 
 
 
Utilizzando il fattore di conversione  stimato precedentemente per il fungo 
G. mosseae, e’ stato possibile determinare la quantita’ di biomassa intra ed 
extraradicale prodotta in condizioni di differente concentrazione di CO2,  rapportando 
tali valori allo sviluppo ponderale delle piante.  
La maggiore disponibilita’ di CO2 ha determinato la produzione di una 
quantita’ di biomassa fungina extraradicale circa 3 volte maggiore rispetto a quella 
ottenuta a concentrazioni ambientali di CO2 (Tab. 20); in quest’ultimo trattamento, 
infatti, dopo 12 giorni di sviluppo, erano presenti 83.9 µg di ife per ciascuna pianta 
mentre ad elevata concentrazione di CO2 erano stati prodotti 234 µg di micelio 
extraradicale (Tab. 20). Considerando che, nel breve periodo di esposizione a 
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concentrazioni piu’ elevate di CO2, il peso secco del germoglio e della radice non 
sono risultati statisticamente diversi, anche esprimendo la quantita’ di biomassa 
fungina extraradicale per unita’ di peso secco, si ottengono valori statisticamente 


















Peso secco del germoglio (mg) 
 
65.0±4.35 a 92.67±11.89 a 
Biomassa fungina intrarad (µg) 
 
84.6±2.1 a 148.9±23.1 b 
Biomassa fungina extrarad (µg) 
 
83.9±15.2 a 243±31.5 b 
Biomassa fungina intrarad / PS 
radicale (µg/mg) 
 
2.55±0.26 a 3.70±0.60 a 
Biomassa fungina extrarad / PS 
radicale (µg/mg) 
 
2.49±0.39 a 6.00±0.69 b 
Biomassa fung extrarad / biomassa 
fung intrarad 
 
0.984±0.15 a 1.649±0.08 b 
 
 
Tab.  20 -  Peso secco radicale e biomassa fungina intra e extraradicale prodotta dal fungo 
Glomus mosseae in simbiosi con piante di Prunus cerasifera in presenza di  CO2 di una 
concentrazione ambientale o elevata (850 ppm) di CO2 atmosferica. Nelle righe,  valori seguiti 




Per quanto riguarda lo sviluppo del fungo all’interno della radice, e’ 
possibile osservare che, a concentrazione piu’ elevata di CO2, la biomassa 
intraradicale prodotta e’ risultata significativamente piu’ elevata rispetto a quella 
prodotta a condizioni ambientali di CO2, ma esprimendo tali valori in rapporto al peso 
secco della radice le differenze non risultavano statisticamente rilevanti (Tab. 20). 
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La stimolazione esercitata dalla maggiore disponibilita’ di carbonio sulla 
produzione di reti micorriziche extraradicali risulta evidente anche in rapporto alla 
quantita’ di biomassa fungina sviluppata all’interno della radice. E’ molto interessante 
osservare infatti che, calcolando il rapporto tra biomassa extraradicale e intraradicale, 
il valore ottenuto alla concentrazione piu’ elevata di CO2 e’ di 1.6 µg di micelio 
extraradicale per ogni µg di micelio intraradicale e tale valore risulta statisticamente 
maggiore rispetto a quello di 0.98 ottenuto alla concentrazione ambientale di CO2 






1 - Studio della formazione e della funzionalita’ nelle piante arboree da frutto di 
reti micorriziche extraradicali intra o interspecifiche 
 
1.1 - Visualizzazione dell’esistenza e delle modalita’ di realizzazione di una 
comune rete micorrizica tra piante arboree della stessa specie o di specie 
differenti 
 
Gli esperimenti condotti hanno permesso di dimostrare che piante arboree 
della stessa specie o di specie differente possono essere collegate tramite le ife 
extraradicali prodotte dal simbionte fungino e che non esistono differenze 
significative nella formazione di reti micorriziche extraradicali intraspecifiche o 
interspecifiche. A queste conclusioni si e’ giunti sia mediante la visualizzazione 
diretta (Figg. 18, 19 e 20) del sistema ifale di interconnessione (esperimento 1a), sia 
mediante esperimenti in suolo nei quali la realizzazione di una comune rete 
micorrizica tra le specie presenti veniva dedotta in maniera indiretta (esperimento 1b) 
mediante l’individuazione, all’interno di  radici di piante non inoculate, delle strutture 
infettive fungine prodotte da parte dalle ife extraradicali provenienti da piante 
micorrizate contigue (Fig. 21). Avendo inizialmente privato la pianta micorrizata di 
tutto il micelio extraradicale prodotto e non essendosi ancora verificata la produzione 
di spore da parte dell’endofita fungino, la colonizzazione delle piante non micorrizate 
era da ritenersi realizzata attraverso le ife extraradicali che fuoriuscivano dalla pianta 
micorrizata. 
L’esistenza di un collegamento tra piante contigue mediante la rete 
micorrizica extraradicale prodotta da funghi MA era stata evidenziata tra piante 
erbacee della stessa specie o di specie differente mediante autoradiografia (Francis & 
Read, 1984 ) o mediante osservazione diretta (Newman et al., 1994), ma le modalita’ 
con cui questa continuita’ si realizza non sono state adeguatamente investigate. I 
rilievi effettuati nel presente lavoro, resi possibili mediante l’utilizzo di una tecnica 
"non-distruttiva" denominata “metodo sandwich” (Giovannetti et al. 2001), messa a 
punto precedentemente da questo gruppo di ricerca, ha permesso di seguire la 
formazione della rete micorrizica extraradicale intatta prodotta dai funghi G. mosseae 
o G. intraradices e di verificare l’esistenza di una continuita’ tra le ife esterne che 
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fuoriuscivano da una pianta di Mr.S. 2/5 e le radici di un’altra pianta di Mr.S. 2/5 o di 
GF 677.  
Attraverso il successivo esperimento “time-course” effettuato in suolo e’ 
stato possibile confermare la realizzazione di una comune rete micorrizica nel terreno, 
e verificare che la consistenza di tale sistema di interconnessione, almeno nelle 
associazioni fungo-pianta ospite da noi prese in considerazione, non differisce nelle 
combinazioni vegetali intra ed interspecifiche. Sebbene la possibilita’ di formare 
comuni reti micorriziche anche tra specie vegetali differenti fosse un risultato atteso, 
vista la scarsa specificita’ d’ospite che caratterizza i funghi MA, appare interessante 
constatare che la velocita’ di realizzazione e la consistenza di tale sistema di 
interconnessione non manifesta differenze apprezzabili quando si realizza tra piante 
arboree di specie differente.  
Esperimenti precedenti condotti con piante erbacee e realizzati con lo stesso 
“sistema bidimensionale in vivo” utilizzato nel presente lavoro, avevano preso in 
considerazione una differente modalita’ di realizzazione del sistema di 
interconnessione ifale, dimostrando che le ife fungine extraradicali provenienti da una 
pianta micorrizata sono in grado di fondere con le ife provenienti da un'altra pianta 
della stessa specie o di specie, genere o famiglia differente, colonizzata dallo stesso 
fungo, mediante la realizzazioni di anastomosi (Giovannetti et al., 2004). In tale 
esperimento la frequenza della fusione tra le ife extraradicali provenienti da due 
piante erbacee della stessa specie era piu’ alta (62%) rispetto a quella riscontrata 
quando le ife provenivano da piante differenti (44-48%) ma, in questo caso, le specie 
erbacee utilizzate erano piu’ distanti da un punto di vista sistematico rispetto alle 
combinazioni prese in considerazione nel presente lavoro.  
 
1.2 - Verifica della funzionalita’ della comune rete micorrizica 
extraradicale come sistema di interconnesione tra le specie presenti nella 
comunita’ vegetale 
 
I risultati ottenuti dimostrano che, in presenza di una comune rete micorrizica 
nel suolo, lo sviluppo di una pianta allevata in condizioni di ridotta intensita’ 
luminosa puo’ essere influenzato dalle condizioni di sviluppo di piante contigue. In 
particolare, il dato piu’ significativo che emerge dalle prove condotte con entrambi i 
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portinnesti e’ rappresentato dal maggiore accrescimento della radice, espresso come 
peso secco, delle piante ombreggiate cresciute in combinazione con una pianta 
mantenuta alla luce (tesi LB), rispetto a quello ottenuto in piante allevate in presenza 
di una pianta non illuminata (tesi BB) (vedi Tabb. 5 e 12). Nel caso di una drastica 
riduzione dell’intensita’ luminosa, anche il peso del germoglio e’ risultato 
significativamente maggiore dove era presente, all’interno del contenitore, una pianta 
illuminata (Tab. 11). Tuttavia, anche nei casi in cui il peso fresco o secco delle piante 
non mostrava differenze statisticamente rilevanti (Tabb. 8 e 14), il contenuto 
percentuale di sostanza secca delle piante cresciute con un’intensita’ luminosa ridotta 
risultava significativamente aumentato se la pianta veniva allevata nello stesso 
contenitore con una pianta mantenuta in piena luce (Tabb.  9 e 14).  
In conclusione, avendo precedentemente evidenziato l’esistenza di un sistema 
ifale di interconnessione tra le suddette piante, possiamo affermare che le piante 
ombreggiate collegate tramite le ife micorriziche extraradicali con una pianta alla luce 
(tesi LB) mostravano un maggiore accumulo di sostanza secca, soprattutto nelle 
radici, rispetto a quello rilevato in piante in cui le ife extradicali stabilivano una 
connessione con piante non illuminate (tesi BB). In particolare, quando l’intensita’ 
luminosa veniva ridotta al solo 3%, lo sviluppo della pianta “in rete” con una pianta 
illuminata era quasi il doppio rispetto a quello della pianta interconnessa con un’altra 
pianta ombreggiata (Tabb. 11 e 12).  
I nostri risultati concordano con quelli ottenuti con mutanti non-
fotosintetizzanti di tabacco nei quali e’ stato ottenuto un numero di foglie e una 
biomassa del germoglio maggiore coltivando tali piante insieme con la pianta “wild-
type” e in presenza del fungo MA (Muller & Dulieu, 1998). 
Alla luce delle conoscenze scientifiche attuali, risulta verosimile ipotizzare che 
le risposte osservate possano essere state determinate dal passaggio di fotosintetati 
attraverso la comune rete micorrizica; ricerche effettuate da altri autori, infatti, oltre 
ad evidenziare l’esistenza di tale flusso attraverso l’impiego del 14C, hanno anche 
dimostrato che il passaggio di fotosintetati si verifica attraverso le interconnessioni 
ifali (Francis & Read, 1984; Martins, 1993; Carey et al., 2004). D’altra parte, 
soprattutto nel caso di funghi MA, dai dati disponibili in letteratura sembrerebbe che 
il C traslocato tendesse a restare nell’apparato radicale della pianta ricevente, con 
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scarse percentuali di traslocazione nel germoglio (Watkins et al., 1996; Graves et al., 
1997; Fitter et al., 1998). In effetti, anche nelle nostre prove, le risposte ottenute sono 
state maggiormente significative per lo sviluppo radicale mentre l’influenza 
sull’accrescimento del germoglio e’ risultata meno evidente, tranne che in presenza di 
una drastica riduzione della disponibilita’ di luce (esperimento II anno): in questo 
caso anche il peso fresco e secco del germoglio risultavano significativamente 
aumentati in presenza di un collegamento ifale con una pianta illuminata (Tab. 11). In 
altre parole, l’entita’ delle risposte osservate sembra essere  piu’ consistente quando la 
disponibilita’ luminosa e’ molto bassa; confrontando infatti lo sviluppo di piante 
ombreggiate “in rete” con piante alla luce (tesi LB) con quello di piante  ombreggiate 
“in rete”  con un’altra pianta ombreggiata (tesi BB) abbiamo constatato che, nel caso 
di una drastica riduzione dell’intensita’ luminosa ricevuta dalla pianta (esp. II anno), 
l’ombreggiamento della pianta interconnessa tramite le ife extraradicali riduceva il 
peso secco del germoglio e della radice del 36% e del 46% rispettivamente (Tabb. 11 
e 12); nel caso invece di una riduzione piu’ contenuta della disponibilita’ di luce,  la 
riduzione  del  peso secco del germoglio e della radice, che si verificava nella pianta 
“ricevente” in seguito all’ombreggiamento anche dell’altra pianta collegata tramite la 
rete miceliare, era del 22% e 29% rispettivamente (Tabb. 13 e 14). Cio’ potrebbere 
dipendere dal fatto che, nel caso di una disponibilità luminosa molto scarsa e, 
conseguentemente, di un’attivita’ fotosintetica molto ridotta, la presenza di un 
collegamento tramite la rete micorrizica con una pianta esposta alla luce determina i 
maggiori vantaggi per lo sviluppo della pianta ombreggiata.   
Queste considerazioni costituiscono un ulteriore elemento per avvalorare 
l’ipotesi di un passaggio di fotoassimilati dalla pianta illuminata a quella ombreggiata 
e sono in accordo con i risultati ottenuti da altri autori, i quali hanno osservato che il 
passaggio di C tra due piante interconnesse tramite il micelio risulta aumentato 
dall’ombreggiamento della pianta “ricevente” (Francis & Read, 1984; Finlay & Read, 
1986).  
D’altra parte e’ necessario aggiungere che non essendo stato evidenziato un 
aumento dell’assimilazione della CO2 nelle piante illuminate della tesi LB (Figg. 23 e 
28) in risposta all’ombreggiamento delle piante interconnesse, non si puo’ attribuire 
con certezza tale fenomeno ad un effetto di tipo nutrizionale, ma e’ opportuno 
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considerare anche la presenza di fattori di diversa natura, legati ad esempio ad un 
differente svolgimento delle attivita’ microbiche nel suolo, che potrebbero aver 
influito sul comportamento fisiologico della pianta. Bisogna tuttavia considerare 
anche che la metodologia usata per stimare l’incremento della attivita’ fotosintetica 
nella pianta “donatrice”, basato su misure istantanee dell’assimilazione di CO2 
attraverso gli stomi, potrebbe non essere stata adeguata a rilevare un fenomeno i cui 
effetti si sono realizzati in un intervallo di tempo relativamente lungo. 
La possibilita’ di un reale vantaggio per la pianta ricevente come effetto del 
passaggio di C attraverso la rete micorrizica viene messa in discussione da alcuni 
autori i quali ritengono che, anche se si verifica il passaggio di carboidrati attraverso 
le ife, questi rimangono nei tessuti fungini intraradicali e non divengono disponibili 
per la nutrizione della pianta (Robinson & Fitter, 1999; Pfeffer et al., 2004). Tuttavia, 
a tale proposito e’ stato suggerito che, anche se il C trasferito non venisse ceduto dal 
fungo alla pianta ricevente, potrebbero realizzarsi comunque vantaggi per la pianta in 
termini di riduzione della domanda di C da parte dell’endofita  fungino o di maggior 
vigore fungino a spese di un’altra pianta (Simard & Durall, 2004; Selosse et al., 
2006). 
Per quanto riguarda la colonizzazione fungina all’interno della radice, le 
valutazioni espresse come percentuale della lunghezza delle radici infette hanno 
fornito dati non sempre concordi, ma che sembrerebbero evidenziare l’assenza di 
significative differenze nelle piante ombreggiate, indipendentemente dalle condizioni 
di illuminazione della pianta “in rete”. Al contrario, il piu’ elevato contenuto di 
glucosamina riscontrato nelle piante ombreggiate della tesi LB dimostrerebbe una 
maggiore presenza di biomassa fungina nelle piante cresciute in presenza di una 
pianta illuminata (tesi LB) rispetto a quelle “ in rete”  con una pianta non illuminata 
(tesi BB). Questo risultato, apparentemente contraddittorio, puo’ derivare da 
differenti modalita’ di sviluppo intraradicale del fungo che, ad esempio, potrebbe 
realizzare un maggior numero di arbuscoli o di ife intercellulari, analogamente a 
quanto riportato in altri lavori (Rillig et al., 1998). Considerando che alcuni autori 
hanno osservato una relazione tra la presenza di fotoassimilati nella radice e il livello 
di micorrizazione radicale (Thomson et al., 1990; Vierheilig et al., 2002), sarebbe 
interessante verificare se la maggiore intensita’ della colonizzazione micorrizica 
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intraradicale osservata nelle piante ombreggiate “in rete” con una pianta illuminata 
(Tesi LB) possa essere messa in relazione ad un maggior flusso di carboidrati 
attraverso la rete micorrizica extraradicale. Utilizzando il fattore di conversione 
proposto da Frey et al. 1984 la biomassa fungina presente sarebbe 44.6 µg/mg di peso 
secco di radice nella tesi LB e 19.7 µg/mg nella tesi BB. 
La possibile redistribuzione delle risorse attraverso la comune rete 
micorrizica, come quella ipotizzata per spiegare i risultati osservati, puo’ essere visto 
come un meccanismo “source-sink” governato dalla piante ma, secondo una visione 
micocentrica delle relazioni pianta-fungo (Fitter et al., 1998), puo’ essere interpretato 
anche come un  meccanismo governato dal fungo per dirigere il flusso delle sostanze 
verso le strutture intraradicali che piu’ ne hanno necessita’. Non conoscendo ancora a 
fondo i meccanismi biochimici e fisiologici che regolano tale processo, mancano gli 
elementi per poter comprendere a fondo il significato ecologico di questo fenomeno. 
La constatazione che l’ombreggiamento aumenta il flusso di C verso la pianta 
ricevente (Francis & Read, 1984; Finlay & Read, 1986) e la maggiore intensita’ della 
risposta determinata da riduzioni piu’ drastiche dell’intensita’ luminosa osservata 
nelle nostre prove, sembrerebbe indicare l’esistenza di un meccanismo governato 
dalle esigenze nutrizionali della pianta ma non si puo’ escludere che, in condizione di 
scarsa disponibilita’ di fotoassimilati, la riduzione del C traslocato dalla pianta al 
fungo simbionte attivi un meccanismo di richiamo da parte delle strutture intraradicali 
dell’endofita fungino.  
 
 
2 - Influenza dell’incremento della concentrazione di CO2 atmosferica sullo 
sviluppo intra ed extraradicale di funghi micorrizici arbuscolari 
 
Le prove condotte hanno permesso di dimostrare che la maggiore 
disponibilita’ di CO2 stimola la produzione di micelio extraradicale sia in termini di 
estensione sia in termini di quantita’ di biomassa prodotta, determinando la 
realizzazione di reti micorriziche extradicali piu’ dense ed estese. La maggiore 
disponibilita’ di C determina non solo una stimolazione della crescita fungina, ma 
anche una modificazione delle modalita’ di sviluppo del simbionte fungino, attraverso 
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la modificazione dei rapporti quantitativi tra la fase extraradicale ed intraradicale del 
fungo MA.  
Questi risultati dimostrano che il fungo risponde in tempi molto rapidi 
all’incremento di CO2 atmosferica  e che e’ in grado di avvantaggiarsi della maggiore 
disponibilita’ di C della pianta ospite, indipendentemente dalla crescita della pianta e 
dal livello di colonizzazione micorrizica. 
  
2.1 - Estensione e densita’ della rete micorrizica in presenza di differenti 
concentrazioni atmosferiche di CO2 
I risultati ottenuti mostrano che in presenza di concentrazioni piu’ elevate 
di CO2 atmosferica il fungo G. mosseae e’ in grado di produrre un micelio 
extraradicale piu’ esteso e piu’ denso; aumentando il livello di CO2, infatti,  dopo solo 
12 giorni, la lunghezza totale delle ife prodotte dalle piante micorrizate di Mr.S. 2/5 
aumentava del 68-97%, a seconda dell’esperimento effettuato (Tabb. 15, 17 e 18). 
Tali risposte risultano confermate anche esprimendo l’estensione delle ife in rapporto 
alla lunghezza delle radici: in presenza di livelli elevati di CO2, infatti, la lunghezza 
delle ife extraradicali prodotte per unita’ di radice aumentava di 1.6-2.2 volte e la 
lunghezza delle ife extraradicali prodotte per unita’ di radice micorrizata aumentava 
di 1.3-2.5 volte (Tabb. 15, 17 e 18). D’altra parte, mentre la maggiore disponibilita’ di 
carbonio e’ stato sufficiente a determinare un rapido incremento della produzione di 
micelio extraradicale, il breve periodo di esposizione non e’ stato sufficiente a 
determinare un significativo effetto sulla lunghezza dell’apparato radicale che, pur 
aumentando statisticamente nel tempo, non ha mostrato un significativo incremento in 
presenza di livelli piu’ elevati di CO2.  
Una stimolazione della crescita del micelio extraradicale in conseguenza 
dell’innalzamento della concentrazione di CO2 e’ stato ottenuto in altri lavori nei 
quali, tuttavia, i tempi di esposizione erano molto piu’ lunghi;  tali risposte variavano 
a seconda dell’endofita usato (Klironomos et al., 1998), della disponibilita’ di 
nutrienti (Klironomos et al., 1996), del tipo di suolo (Rillig et al., 1999) o delle 
modalita’ di esposizione alla CO2 (Klironomos et al., 2005). E’ necessario 
considerare che, nei lavori citati, la valutazione dell’estensione del micelio 
extraradicale del fungo simbionte veniva effettuata  misurando la lunghezza delle ife 
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per unita’ di suolo, dopo filtrazione su membrana di vari campioni di suolo, secondo 
varie metodologie descritte (Schubert et al., 1987b; Li et al., 1991; Jakobsen et al., 
1992; Boddington et al., 1999). Tale modalita’ di stima richiede una meticolosa 
osservazione al microscopio per poter distinguere le ife micorriziche da quelle non-
micorriziche e puo’ comportare margini di errore e di soggettivita' piuttosto elevati. 
L’utilizzo di compartimenti separati per la crescita delle ife puo’ migliorare tale 
metodologia (Sanders et al., 1998) ma in ogni caso, indipendentemente da come si 
realizza la fase di estrazione e quantificazione del micelio, tale modalita' di studio 
della rete fungina, non permettendo l'estrazione di ife intatte, impedisce lo studio 
della reale distribuzione nel suolo della rete micorrizica extraradicale e della sua 
architettura. 
Al contrario, il sistema sperimentale da noi adottato (Giovannetti et al., 
2001), oltre a consentire determinazioni piu’ accurate a causa della elevatissima 
purezza del materiale fungino raccolto, permette di visualizzare il micelio 
extraradicale intatto e di valutare la sua reale estensione  attraverso la determinazione 
diretta della densita’ ifale e dell’area occupata dalle ife esterne. Cio’ ha consentito di 
stabilire che la maggiore estensione del micelio esterno non era dovuta a una 
maggiore ampiezza dell’area occupata dalla rete micorrizica extraradicale, bensì allo 
sviluppo di una rete miceliare piu’ fitta nella quale la densita’ ifale passava da circa 2 
mm di ife/mm2 alla concentrazione ambientale di CO2 a circa 3 mm di ife/mm2 a 
livelli elevati di CO2 (Tabb. 15, 17 e 18). Tale osservazione potrebbe far ipotizzare un 
effetto morfogenetico sullo sviluppo extraradicale del fungo, consistente in una 
maggiore ramificazione delle ife, ma tale aspetto non e’ stato adeguatamente indagato 
nel presente lavoro. 
In un precedente esperimento condotto con la stessa metodologia a 
concentrazioni ambientali di CO2 (Giovannetti et al. 2001), le piantine di P. 
cerasifera micorrizate con G. mosseae avevano prodotto una rete miceliare 
extraradicale la cui densita’ era leggermente piu’ elevata (2.6 mm ife/mm2) dopo 
soltanto 1 settimana; tuttavia in tale esperimento la percentuale di colonizzazione 
delle piante utilizzate era notevolmente piu’ alta (64%) e cio’ potrebbe aver influito 
sulla rapida ricrescita del micelio extradicale a partire dalle ife intraradicali. D’altra 
parte, altri lavori condotti con concentrazioni ambientali di CO2, che usavano lo 
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stesso modello sperimentale, hanno mostrato che la densita’ ifale puo’ essere 
influenzata dalle differenti specie fungine utilizzate e perfino da differenti isolati 
geografici appartenenti alla stessa specie (Avio et al., 2006).   
 
2.2 - Quantificazione “time-course” della colonizzazione micorrizica in presenza 
di differenti concentrazioni atmosferiche di CO2 
Attraverso la realizzazione di un esperimento “time-course”, abbiamo indagato 
sull’effetto della maggiore disponibilita’ di CO2 sullo sviluppo intraradicale del fungo 
G. mosseae in radici di Mr.S. 2/5. I risultati dei nostri esperimenti mostrano che 
l’incremento della disponibilita’ di C atmosferico non influisce significativamente 
sulla colonizzazione radicale da parte del fungo micorrizico, dal momento che la 
percentuale della lunghezza delle radici infette non e’ risultata statisticamente 
differente in risposta alle variazioni di CO2 in nessuno degli esperimenti “time-
course” effettuati, almeno nel breve periodo preso in considerazione. La presenza di 
una maggiore disponibilita’ di CO2 e’ risultata avere una certa significativita’ sulla 
lunghezza totale delle radici micorrizate solo nella prova principale dell’esp. 2B (Tab. 
18), sebbene con una valore di significativita’ piuttosto ridotto (p=0.039). Cio’ 
potrebbe essere dovuto al differente stadio di sviluppo della relazione fungo/pianta 
ospite nei diversi esperimenti condotti; infatti, mentre nell’esp. 2A la percentuale di 
micorrizazione risultava inizialmente piu’ alta e pressoche’ costante nel corso della 
prova, nell’esp. 2B tale parametro aumentava significativamente nel tempo passando 
dal 24% al 35% alla concentrazione ambientale di CO2 e da 29 a 42% a 
concentrazione elevata. In altre parole nel secondo esperimento la colonizzazione 
radicale da parte del fungo sembrerebbe essere in una fase di sviluppo piu’ attiva 
rispetto a quella del primo esperimento, nel quale, inoltre, il livello di partenza di 
colonizzazione micorrizica era gia’ piu’ elevato.   Questo differente stadio fisiologico 
della relazione fungo-pianta potrebbe avere determinato risposte lievemente differenti 
tra i due esperimenti per quanto riguarda l’influenza della maggiore disponibilita’ di 
CO2 sulla colonizzazione intraradicale.  
In precedenti lavori condotti per valutare l’influenza della CO2 atmosferica 
sulla colonizzazione micorrizica i risultati ottenuti sono stati molto variabili: 
l’aumento della concentrazione di CO2 incrementava significativamente la 
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colonizzazione micorrizica in alcune prove condotte in vaso o in suolo (Morgan et al., 
1994; Olesniewicz & Thomas, 1999; Rillig et al., 1999) mentre in altri casi non ha 
avuto effetto (Jongen et al., 1996; Sanders et al., 1998; Staddon et al., 1998; 
Cavagnaro et al., 2007). Naturalemente le risposte possono variare a seconda della 
pianta ospite e del fungo utilizzati (Monz et al., 1994; Johnson et al., 2005) o a 
seconda delle condizioni nutrizionali (Klironomos et al., 1996; Rillig et al., 1998). 
Alcuni autori ritengono che, almeno in alcuni casi, tali risposte apparentemente 
contraddittorie possono essere state determinate dall’aver confrontato piante di 
differente sviluppo (Staddon & Fitter, 1998; Fitter et al., 2000) dato che, la presenza 
di concentrazioni differenti di CO2 influisce sullo sviluppo vegetativo della pianta. 
Quando sono stati condotti esperimenti “time-course” ed e’ stato considerato 
l’accrescimento della pianta, i risultati ottenuti hanno mostrato che la differente 
disponibilita di C non influenzava significativamente la colonizzazione micorrizica 
(Staddon et al., 2004; Cavagnaro et al., 2007), analogamente a quanto e’ emerso nelle 
nostre prove. 
La mancanza di un effetto significativo della maggiore disponibilita’ di 
carbonio sulla colonizzazione micorrizica intraradicale puo’ significare che il 
maggiore flusso di carbonio, oltre che utilizzato per la crescita fungina dentro i tessuti 
radicali, dal momento che la lunghezza radicale aumentava nel tempo,  e’ diretto 
principalmente alla ricostruzione del micelio extraradicale. 
 
 
2.3 - Determinazione della biomassa fungina intra ed extraradicale in presenza 
di differenti concentrazioni atmosferiche di CO2 
I risultati ottenuti dimostrano che l’incremento della concentrazione 
atmosferica di CO2 influisce sulla produzione di biomassa fungina intra ed 
extraradicale. Il presente lavoro e’ il primo nel quale l’effetto della differente 
disponibilita’ di CO2 sullo sviluppo del fungo MA viene valutato in termini di 
biomassa, dal momento che nei numerosi lavori riportati in letteratura l’accrescimento 
fungino viene normalmente valutato come lunghezza delle radici infette o di 
estensione del micelio extradicale prodotto. D’altra parte, la determinazione diretta 
della biomassa fungina mediante misurazione del peso secco del micelio e’ spesso 
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impraticabile, come nel caso del micelio intraradicale, o comunque molto difficile a 
causa degli scarsi quantitativi ottenibili e cio’ rende indispensabile l’utilizzo di 
opportuni marcatori. La scelta qui effettuata di stimare la biomassa fungina mediante 
la determinazione del contenuto di glucosamina risulta appropriata dal momento che 
nel nostro sistema sperimentale non ci sono interferenze dovute ad altri organismi 
(altri funghi, artropodi) che potrebbero falsare i quantitativi rilevati ed inoltre presenta 
il vantaggio di poter quantificare tutta la biomassa fungina presente, sia vitale che 
morta.  
La determinazione preliminare del fattore di conversione del fungo G. 
mosseae, indispensabile per poter convertire il contenuto di GLC in quantita’ di 
micelio, ha fornito il valore di 68.2 µg di glucosamina per mg di peso secco di fungo. 
Tale fattore risulta piu’ elevato rispetto a quello di 40 µg/mg ottenuto con lo stesso 
fungo (Hepper, 1977) e ad altri ottenuti per differenti endofiti fungini che variavano 
tra 21 µg/mg  e 33 µg/mg  (Bethtlenfalvay et al., 1982; Vilarino et al., 1993; Frey et 
al., 1994). Il valore piu’ alto ottenuto nel presente lavoro e’ probabilmente dovuto alla 
maggiore omogeneita’ e purezza del materiale fungino da noi raccolto, prodotto con 
un sistema sperimentale (Giovannetti et al., 2001) che ha evitato la presenza di residui 
estranei di natura organica o inorganica. Inoltre, l’ottenimento del micelio necessario 
per la stima con lo stesso sistema sperimentale utilizzato per gli esperimenti con la 
CO2, ha consentito di ottenere un fattore di conversione estremamente realistico ed 
affidabile, dal momento che il contenuto di chitina, e quindi di GLC, puo’ variare non 
solo a seconda della specie fungina, ma anche in risposta a differenti caratteristiche 
ambientali (Appuhn & Joergensen, 2006). 
I dati ottenuti mostrano che, in presenza di una concentrazione piu’ elevata 
di CO2, la biomassa fungina extraradicale prodotta dalle piante micorrizate di Mr.S. 
2/5  e’ maggiore, sia in termini assoluti che per unita’ di peso radicale. Questo 
significa che il fungo e’ in grado di avvantaggiarsi molto rapidamente della maggiore 
disponibilita’ di C dal momento che, nel breve periodo considerato, quando 
l’accrescimento delle piante non aveva ancora subito un significativo incremento in 
risposta alla differente concentrazione di CO2, la quantita’ di biomassa fungina 
extraradicale prodotta per unita’ di peso secco e’ risultata piu’ elevata (Tab. 18).  
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Al contrario la biomassa fungina intradicale, pur essendo maggiore come 
contenuto totale per pianta, sebbene con una significativita’ molto bassa, non risultava 
statisticamente incrementata dalla maggiore disponibilta’ di C se tale quantitativo 
viene espresso per unita’ di peso radicale. Quindi, indipendentemente dalla crescita 
della pianta ospite e dalla colonizzazione micorrizica intraradicale, il fungo MA e’ in 
grado di rispondere immediatamente all’incremento di CO2 atmosferica, producendo 
una rete miceliare extraradicale la cui biomassa e’ decisamente maggiore rispetto a 
quella prodotta alla concentrazione ambientale di CO2. Considerando che il fattore di 
conversione da noi stimato comporta una valutazione che potremmo definire 
prudenziale rispetto a quella che sarebbe possibile effettuare con i fattori reperibili in 
letteratura (Hepper, 1977), tale risultato appare ancora piu’ consistente, almeno in 
termini di quantitativi assoluti. 
E’ opportuno sottolineare che, valutando la produzione di micelio extraradicale 
in termini di biomassa, la stimolazione conseguente alla maggiore disponibilita’ C 
appare ancora maggiore rispetto a quella rilevata considerando l’estensione del 
micelio esterno; infatti, mentre la lunghezza totale delle ife prodotte in presenza di 
elevati livelli di CO2 aumentava di una percentuale variabile tra il 68 e il 97%, a 
seconda dell’esperimento considerato (tabb. 15, 17 e 18), la quantita’ di biomassa 
extraradicale ottenuta con concentrazioni maggiori di CO2 era circa 3 volte rispetto a 
quella prodotta alla concentrazione ambientale.  Cio’ presuppone una differenza di 
peso per unita’ di lunghezza ifale (specific fungal weight) di G.mosseae che 
risulterebbe essere 7.84 µg/m e 11.97 µg/m  rispettivamente alla concentrazioni 
ambientale o elevata di  CO2; tali valori risultano comparabili, anche se comunque 
piu’ elevati, rispetto a quelli reperibili in letteratura per lo stesso fungo (Bethlenfalvay 
& Ames, 1987) o per differenti popolazioni di funghi micorrizici (Miller et al., 1995).  
La valutazione della sviluppo del fungo MA non solo in termini di estensione 
ma anche di biomassa ha permesso di verificare che l’influenza della CO2 non si 
manifesta soltanto in senso quantitativo, ma che agisce anche in senso qualitativo, 
determinando una diversa distribuzione delle risorse tra la fase interna ed esterna 
dell’endofita fungino. Considerando, infatti, il rapporto ponderale tra biomassa extra 
ed intraradicale possiamo osservare che mentre a concentrazioni ambientali di CO2 il 
rapporto tra biomassa fungina prodotta dentro e fuori la radice e’ di circa 1:1, a livelli 
 113
piu’ elevati di CO2 la quantita’ di biomassa fungina extraradicale prodotta per 
ciascuna unita’ di biomassa intraradicale e’ di circa 1.65. La maggiore disponibilita’ 
di C, quindi, sembrerebbe essere utilizzata dal fungo non tanto per colonizzare 
maggiormente la radice bensi’ per esplorare meglio il terreno circostante. La possibile 
redistribuzione a favore della fase extraradicale del fungo in presenza di livelli piu’ 
elevati di CO2 risulta in accordo con quanto osservato da altri autori (Sanders et al. 
1998, Staddon et al. 2004). D’altra parte il rapporto  tra la biomassa fungina 
extraradicale e intraradicale puo’ cambiare nel tempo o a seconda della fase di 
sviluppo della pianta ospite (Bethtlenfalvay et al., 1982; Olsson et al., 1999; 
Fujiyoshi et al., 2000) ed e’ pertanto possibile che anche le risposte all’incremento 
della concentrazione di CO2 atmosferica possano variare a seconda dei tempi di 
esposizione.  
Tutti questi dati confermano che il fungo G. mosseae e’ in grado di rispondere 
in maniera molto rapida alle variazioni di CO2 atmosferica, analogamente a quanto 
rilevato in studi condotti con  il 14C (Johnson et al., 2002) e di avvantaggiarsi in modo 
consistente della maggiore disponibilita’ di C attraverso la produzione piu’ 
abbondante di reti micorriziche extraradicali; le risposte ottenute, tuttavia, non 
debbono essere generalizzate dal momento che specie fungine o vegetali diverse 
possono rispondere in maniera differente (Johnson et al., 2005). 
Poiche’ nei funghi MA, la maggior parte della biomassa totale e’ costituita dal 
micelio extraradicale (Sanders et al., 1998; Olsson et al., 1999; Fujiyoshi et al., 
2000), l’effetto dell’incremento della CO2 atmosferica su tale fase di sviluppo del 
fungo deve essere adeguatamente considerato,  sia in relazione alla possibilita’ di 
formare reti piu’ ampie ed estese, sia in relazione al potenziale ruolo di 







Le ricerche svolte hanno permesso di evidenziare l’esistenza di un 
collegamento ifale, tra piante arboree contigue della stessa specie o di specie 
differenti, mediante la rete micorrizica extraradicale prodotta dai funghi micorrizici 
G. mosseae e G. intraradices. In presenza di tale sistema di interconnessione,  la 
modificazione di determinati parametri ambientali a cui veniva sottoposta una pianta 
ha mostrato di poter influire significativamente sullo sviluppo di altre piante contigue; 
in particolare, l’accumulo di sostanza secca in piante cresciute in condizioni di 
illuminazione molto ridotta veniva significativamente aumentato dalla presenza, nello 
stesso microcosmo in cui si era sviluppata la comune rete micorrizica,  di una pianta 
mantenuta in piena luce . 
 Le informazioni acquisite sulla base delle presenti indagini contribuiscono ad 
avvalorare l’ipotesi, sostenuta da altri autori (Francis & Read, 1984; Finlay & Read, 
1986; Simard et al., 1997b; Carey et al., 2004),  di un passaggio di fotosintetati 
attraverso la comune rete micorrizica, da una pianta donatrice” ad una “ricevente”.  
La possibile redistribuzione di risorse attraverso la fitta rete di ife che, in 
presenza di una gestione agronomica rispettosa degli equilibri naturali, e’ in grado di 
realizzarsi nel terreno, rende estremamente importante lo studio di tutti quei fattori 
(ambientali, agronomici ecc.) che possono influire sulla formazione e la funzionalita 
delle reti micorriziche extraradicali presenti in un agroecosistema.   
La maggiore estensione delle reti micorriziche extraradicali e la piu’ elevata 
densita’ della rete miceliare osservata in risposta all’incremento della concentrazione 
di CO2 atmosferica, e’ un dato estremamente interessante sia dal punto di vista 
agronomico, per i ben noti vantaggi determinati dal punto di vista quali-quantitativo 
sullo sviluppo della pianta ospite, che ambientale. Un maggiore  accumulo nei tessuti 
fungini del carbonio sottratto all’atmosfera dalla pianta, infatti, potrebbe permettere, 
mediante i meccanismi precedentemente menzionati, una temporanea 
immobilizzazione di carbonio nel terreno e, conseguentemente, un rallentamento del 
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ciclo del carbonio,  contribuendo in questo modo a limitare il progressivo aumento 
che questo gas-serra nell’atmosfera.  
La sfida dell'agricoltura sostenibile che i Paesi di tutto il mondo devono 
affrontare mediante un ripensamento radicale delle tecniche agronomiche, dei metodi 
di sfruttamento del suolo, delle politiche agricole, degli atteggiamenti di agricoltori e 
consumatori, rappresenta un impegno responsabile e consapevole per poter garantire 
alle generazioni future la fruibilità del patrimonio ambientale e delle risorse naturali 
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